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DER LICHTEINFLUSS AUF DIE HAARBILDUNG 
AM HYPOKOTYL VON SINAPIS ALBA L. 


Von 
Hans MoHR 


Mit 3 Textabbildungen 
(Eingegangen am 19. Januar 1959) 


1. Einleitung 

In der vorangegangenen Arbeit dieser Reihe (Moxr 1957) ist der 
Einfluß des Lichts (400—800 my) auf das Längenwachstum des Hypo- 
kotyls und auf die Bildung von Anthocyan bei frühen, im Dunkeln 
entstandenen Keimlingsstadien von Sinapis alba untersucht worden. 
Dabei hat sich gezeigt, daß die beobachteten Effekte der Bestrahlung 
sich nur deuten lassen, wenn man annimmt, daß neben dem bekannten 
Reversiblen Hellrot-Dunkelrot-Reaktionssystem (vgl. z.B. BORTHWICK 
u. Mitarb. 1954; HENDRICKS u. Mitarb. 1956; WirHRow u. Mitarb. 1957; 
Moxe 1959) noch ein weiteres Reaktionssystem wirksam ist!. Während 
das Reversible HR-DR-Reaktionssystem schon bei Einstrahlung einer 
relativ geringen Energiemenge des wirksamen Spektralbereichs nach- 
gewiesen werden kann (Niederenergiereaktion!), wird das andere Reak- 
tionssystem erst nachweisbar, wenn eine größere Energiemenge bei 
höherer Intensität eingestrahlt wird (Hochenergiereaktion!). Das vor- 
läufige, nur ungenügend für den Einfluß der NER korrigierte Wirkungs- 
spektrum der HER wurde näherungsweise zwischen 400 und 800 mu 
bestimmt. Es ist zweigipfelig: Die Gipfel liegen im Dunkelrot und im 
Blau (deshalb: Blau-DR-Reaktionssystem). 

Die bisher bekannten Fakten lassen sich einfach durch folgende 
Vorstellung deuten: Das primäre Ereignis, das letztlich die Photomor- 
phose im Gefolge hat, ist die Energieabsorption in 2 Pigmentsystemen 
(Reversibles HR-DR-Pigmentsystem bzw. Blau-DR-Pigmentsystem). 
Diese Energieabsorption ermöglicht photochemische Reaktionen. Diese 
führen zu fundamentalen Umsteuerungen des Stoffwechsels der Zellen, 
was sich letztlich in den von uns beobachteten Photomorphosen äußert. 
Die Energieabsorption in beiden Pigmentsystemen führt letztlich zu 
denselben Veränderungen im Stoffwechsel der Zellen (und damit zu 
denselben Photomorphosen), obgleich die durch die Strahlungsabsorp- 
tion ermöglichten photochemischen Reaktionen in beiden Fällen ver- 

1 Folgende Abkürzungen werden verwendet: HR = Hellrot, DR = Dunkelrot, 
NER = Niederenergiereaktion, HER = Hochenergiereaktion. 
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schieden sein miissen, denn die Systeme arbeiten weitgehend unabhangig 
voneinander. 

Die chemische Natur der Pigmentsysteme ist, trotz entsprechender Arbeiten, 
in beiden Fallen noch unbekannt. Es scheint, daB zumindest das Reversible 
HR-DR-Pigmentsystem in Zellen praktisch aller oberirdischen Organe der héheren 
Pflanze vorkommt (vgl. z.B. die Arbeiten über die Reaktionsfähigkeit isolierter 
Organe bzw. Organteile, LIVERMAN und Bonner 1953, LIVERMAN u. Mitarb. 1955, 
Wirnrow u. Mitarb. 1957). Ob es in allen Zellen dieser Organe vorkommt, ist 
eine noch ungeklärte Frage. 

Die weitere Untersuchung der Photomorphogenese der jungen Keim- 
linge von Sinapis alba hat folgende Ziele: 

a) Wir wollen wissen, ob man auch die anderen, leicht registrierbaren 
Photomorphosen auf die Energieabsorption in jenen 2 Pigmentsystemen 
zurückführen kann. Mit anderen Worten: Wir wollen erfahren, ob alle 
erfaßbaren Photomorphosen als Manifestationen ein und derselben 
fundamentalen Umsteuerung des Zellstoffwechsels aufgefaßt werden 
können. Je nach der Organzugehörigkeit der Zellen würden dann die 
spezifischen Photomorphosen auftreten. 

b) Wir wollen versuchen, die beiden Reaktionssysteme physiologisch 
schärfer zu trennen und besonders die HER besser zu charakterisieren. 
Es soll z.B. genau festgestellt werden, welcher Anteil der photomorpho- 
genetischen Gesamtreaktion nach Einstrahlung einer bestimmten Zahl 
von Quanten während einer bestimmten Zeit auf die Energieabsorption 
in dem einen Pigmentsystem zurückgeht und welcher Anteil auf die 
Energieabsorption in dem anderen Pigmentsystem. 

c) Man kann das Reversible HR-DR-Pigmentsystem folgendermaßen 
orm ulieren (reversible Isomerisation); vgl. hierzu BORTHWICK u. Mitarb. 
1954) und Monr (1959): 


Hellrot 
—=Ppr- Vgl. Fußnote! 


nn u 
Dunkelrot 





HR 


Ppr ist die physiologisch ‚aktive‘ Form (vielleicht Teil eines Enzyms, 
das eine wichtige Reaktion katalysiert). Das Ausmaß der beobachtbaren 
Photomorphose (Mittelwert einer Population) hängt von der Menge des 


1 Pur = Pigment mit Absorptionsgipfel im hellroten Spektralbereich. Ppp = 
Pigment mit Absorptionsgipfel im dunkelroten Spektralbereich. HENDRICKS 
u. Mitarb. ziehen neuerdings die bimolekulare Formulierung vor: 


Hellrot 


PH, + A P + AH, 


Dunkelrot 


A bzw. AH, sind Reaktanten, A wird als H-Acceptor, AH, als H-Donator betrach- 
tet. Da noch nicht eindeutig entschieden ist, ob dieser Formulierung der Vorzug 
zu geben ist, verwenden wir, um der Einfachheit willen, vorläufig die Formulierung 
als Isomerisation. Unsere experimentellen Befunde lassen sich natürlich auch mit 
der bimolekularen Formulierung entsprechend interpretieren. 
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vorhandenen Ppp (ebenfalls Mittelwert einer Population) ab (eine 
quantitativ abgestufte, auf das Reversible HR-DR-System zuriickfiihr- 
bare photomorphogenetische Reaktion einer Einzelzelle ist bisher wohl 
noch nicht erfaßt worden). In den Zellen des etiolierenden Dunkel- 
keimlings von Sinapis alba liegt das Gleichgewicht dieser Reaktion ganz 
auf der Seite des Pyr. Wird der Dunkelkeimling mit HR bestrahlt, 
so wird Pyr in Php umgewandelt. Nun kann, da das Gleichgewicht 
zwischen Py» und seiner Vorstufe gestört ist, Py, nachgebildet werden. 
Dies führt dazu, daß einige Zeit nach einer saturierenden Bestrahlung 
mit HR wieder eine ‚Empfindlichkeit‘ für HR auftritt. Eine erneute 
Bestrahlung mit HR führt nun zu einer weiteren Bildung von Pp, und 
damit zu einer Steigerung der beobachtbaren photomorphogenetischen 
Reaktion. — Es soll in dieser Arbeit untersucht werden, ob sich diese 
Vorstellungen bei entsprechenden Versuchsansätzen bewähren!. 

Gewisse Epidermiszellen des Hypokotyls der jungen Keimlinge von 
Sinapis alba sind in der Lage, zu einzelligen Haaren auszuwachsen. 
Diese Haarbildung kann, wie uns schon früher aufgefallen ist, durch 
Belichtung sehr stark gefördert werden. Die Haarbildung kann deshalb 
als ,,Photomorphose“ aufgefaßt werden. In der vorliegenden Arbeit 
registrieren wir lediglich eine bestimmte Zeit nach der Belichtung, ob 
(bezogen auf die Einzelzelle!) eine relativ kurze Belichtung der jungen 
Dunkelkeimlinge eine Haarbildung auslöst oder nicht (im Sinne einer 
,Alles-oder-Nichts-Reaktion‘‘). Über einen Einfluß des Lichts auf Form 
oder Länge der Haare wird in dieser Arbeit nichts ausgesagt. 

Eine zur Haarbildung befähigte Epidermiszelle kann mit einer hinsichtlich 
der Keimung lichtbedürftigen Spore (z.B. Farnspore) verglichen werden. In 
beiden Fällen reagieren Einzelzellen mit einer „Alles-oder-Nichts-Reaktion‘ 
auf Belichtung. Dies ist wertvoll, denn die Reaktion eines Kollektivs von Einzel- 
zellen ist bei theoretischen Formulierungen viel einfacher zu behandeln als die 
Reaktion eines Kollektivs vielzelliger Gebilde (z.B. Samenkeimung). Während 
also die Reaktion der einzelnen Epidermiszelle eine „Alles-oder-Nichts-Reaktion‘ 
sein dürfte, ist die Reaktion des Kollektivs von haarbildenden Epidermiszellen 
quantitativ abgestuft, da die Zellen sich hinsichtlich ihres Bedarfs an Strahlung 
unterscheiden. Die Messung der Reaktion des Kollektivs gestattet wohl begründete 
Aussagen hinsichtlich der auf die Strahlungsabsorption folgenden Vorgänge in der 
Einzelzelle! 

2. Methodik 


a) Material: Das verwendete Samenmaterial von Sinapis alba L. hat mir 
Dr. H. A. BoRTHwIcK, Plant Industry Station, Beltsville, Md., USA, überlassen 
(Ernte 1956). Es handelt sich hinsichtlich aller bisher untersuchten Reaktionen 
um ein sehr homogenes Material (sichtbar geschädigte und grüne Samen werden 
verworfen). Die Samen keimen sehr gleichmäßig und praktisch zu 100%. Über 
längere Zeiten werden die Samen im Kühlschrank bei + 2—4° C aufbewahrt. 


1 Wir vernachlässigen in dieser Arbeit die strahlungsunabhängige, thermische 
Rückbildung von Ppp in Pyr; die unter unseren Bedingungen quantitativ gering 
sein dürfte; vgl. More (1959). 
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b) Der allgemeine Versuchsansatz: Alle Versuche werden bei 25°C durch- 
geführt. Die Samen werden auf 3 Lagen Keimpapier (Charybdis-Löschpapier 
9142/11) in farblosen Kunststoffbehältern („Gerda‘“-Kühlschrankbehälter) aus- 
gesät. Das Keimpapier wird vor der Saat 15 Std in Leitungswasser gequollen, dann 
wird das freie Wasser abgegossen. Pro Behälter werden 25 Samen ausgesät (etwa 
äquidistant auf 3 konzentrischen Kreisen mit Radius 2,5, 1,5 und 0,5 cm). Nach 
der Saat werden 4 ml Leitungswasser zugefügt. Bei Beendigung der Versuche ist 
stets noch freies Wasser vorhanden. Die relative Luftfeuchtigkeit in den Behältern 
ist also während der Dauer der Versuche hoch und konstant. 24 Std nach der 
Aussaat erfolgt die Bestrahlung, die maximal 256 min dauert. 24 Std nach der 

Aussaat haben praktisch alle Samen 

gekeimt (Abb. 1). Während der Be- 

a es strahlung sind die GefaBe mit Glas- 

e) & platten (anstelle des Deckels) ab- 

gedeckt. 72 Std nach der Aussaat 

g erfolgt die mikroskopische Auszäh- 

e © 6 o lung der gebildeten Haare. Es wer- 

: den die bei einer bestimmten Ein- 

e x] stellung des Mikroskops (medianer, 

optischer Langsschnitt durch das 

A | © e # Hypokotyl, 3,5fache Objektivver- 

größerung) feststellbaren Haare an 

+. % den unteren 8,6 mm des Hypokotyls 

è a (gemessen vom Wurzelansatz an) 

gezählt (‚Relative Haarzahl‘‘). Die 

b Auszählung der Haare ist eine 

e “ schwierige und mühsame Arbeit. Um 

Fa subjektive Einflüsse möglichst aus- 

zuschalten, wurden die meisten 

Abb.1. Der Keimungszustand der verwendeten Experimente von derselben Person 

Samen von Sinapis alba L. 24 Std nach der ausgewertet. Der Meßwert braucht 

Aussaat (35°C) jedoch nicht erheblich von der 

auswertenden Person abzuhängen, 

denn bei einem notwendig gewordenen Wechsel der Hilfskraft zeigten ent- 
sprechende Teste, daß sich die Meßwerte kaum änderten. 
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Wir verwenden also als Bezugssystem einen bestimmten Längenabschnitt des 
Hypokotyls. Ein gewisser Fehler könnte dadurch auftreten, daß die Bestrahlung 
nicht nur Haarbildung auslöst, sondern auch das Längenwachstum des Hypokotyls 
hemmend beeinflußt, so daß die jeweils benützten 8,6 mm nicht mehr genau 
vergleichbar sind. Bleibt auch die Zahl der zu Haaren auswachsenden Zellen 
konstant, so wird sich doch die „Relative Haarzahl‘‘ erhöhen, falls das Längen- 
wachstum des betreffenden Hypokotylabschnitts durch die Bestrahlung gehemmt 
wird. Tabelle 1 zeigt jedoch deutlich, daß die starke Erhöhung der „Relativen 
Haarzahl“ durch eine einmalige Bestrahlung nicht auf eine Etiolementverhinderung 
des Hypokotyls zurückgehen kann. Auch alle anderen daraufhin durchgeführten 
Versuche lassen den Schluß zu, daß die Beeinflussung des Längenwachstums des 
Hypokotyls innerhalb der von uns verwendeten Bestrahlungszeiten keinen wesent- 
lichen Einfluß auf die „Relative Haarzahl‘‘ hat. Geringere Einflüsse könnten 
jedoch vorhanden sein. Aus mehreren Gründen wurde die maximale Bestrahlungs- 
zeit von 1x4 Std nicht überschritten. Erstens sollte eine Beeinflussung des 
Längenwachstums des Hypokotyls möglichst vermieden werden und zweitens wird 
die Auszählung der Haare bei hohen „Relativen Haarzahlen‘‘ sehr schwierig. 
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Tabelle 1 
Der Einfluß einer ein maligen Bestrahlung mit ,,WeiBlicht‘‘ (Leuchtstoff- 
röhren, 4600 Lux) auf die Haarbildung und auf die Länge des Hypokotyls (Aus- 
wertung: 48 Std nach Belichtung). 





Hypo- 
jBestrah- | kotyl- | Relative 
ungszeit| Länge | Haarzahl 
(min) (mm) 





0 32,6 2,0 
120 31,3 55,6 








Während der 4 Std, innerhalb derer alle unsere Bestrahlungsprogramme ablaufen, 
konnten wir keine signifikante Änderung der „Empfindlichkeit‘‘ für eine bestimmte 
Dosis Strahlung feststellen. 


c) Alle in dieser Arbeit verwendeten Bestrahlungsanlagen sind bei MoHR und 
SCHOSER (1959) genau beschrieben. Bezüglich aller Einzelheiten (z.B. HR- bzw. 
DR-Feld, Interferenzfilter-Monochromatorsystem, „Weißlicht‘‘-Feld, Meßtechnik) 
sei darauf verwiesen. Erwähnt sei nur, daß das DR mit Hilfe von Cellophan- 
Farbfiltern hergestellt wurde. 


d) Fehlerbetrachtung: Im Einzelexperiment werden 25 Samen pro Gefäß aus- 
gesät, 20 Keimlinge verwendet, die 5 kleinsten Keimlinge (hinsichtlich der Länge 
des Hypokotyls) verworfen. Die Streuung im Einzelexperiment (20 Keimlinge) ist 
beträchtlich: Der relative mittlere Fehler beträgt im allgemeinen etwa 5—10%. 
In den Tabellen und Kurven dieser Arbeit sind Mittelwerte aus mehreren gleich- 
sinnigen Experimenten angegeben. Dadurch erniedrigt sich der mittlere Fehler 
entsprechend. 


3. Experimentelle Ergebnisse und ihre Deutung 

a) Die Grundexperimente im HR- und im DR-Feld: Die Keimlinge 
werden im Standard-HR-Feld bzw. im Standard-DR-Feld bei konstanter 
Intensität verschieden lange bestrahlt. Abb. 2 zeigt die resultierenden 
Energie-Effekt-Kurven. Abb. 3 demonstriert die Reversibilisierung einer 
HR-Induktion durch nachfolgendes DR. Die Kurven der Abb. 2 und 3 
sind sehr ähnlich wie die entsprechenden Kurven für die Induktion der 
Anthocyanbildung bei Keimlingen von Sinapis alba (Mone 1957). Man 
darf sich also vorstellen, daß Anthocyanbildung und Haarbildung nur 
verschiedenartige Manifestationen ein- und derselben, durch die Strah- 
lungsabsorption induzierten, fundamentalen Änderung des Stoffwechsels 
der betreffenden Zellen sind (vgl. Einleitung). Offenbar erfolgt auch bei 
der Haarbildung die wirksame Strahlungsabsorption sowohl im Rever- 
siblen HR-DR-Pigmentsystem wie auch in einem Pigmentsystem, das 
erst nachweisbar wird, wenn größere Energiemengen eingestrahlt werden 
(HER-System). 

b) Die Trennung der ,,Niederenergie-Reaktion‘ von der ,,Hoch- 
energie-Reaktion‘‘: Die Frage ist, wieviel des Totaleffekts von 256 min 
HR bzw. DR auf die NER und wieviel auf die HER zurückgeht. Das 
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Problem wird in folgender Weise gelést: Aus Abb. 2 (obere Kurve) geht 
hervor, daB schon 1 min HR das Reversible HR-DR-Reaktionssystem 
praktisch mit HR saturiert. Wir kônnen annehmen, daB sich schon 
nach 1 min HR in den haarbildenden Zellen ein der spektralen Energie- 
verteilung unseres HR entsprechendes dynamisches Gleichgewicht zwi- 
schen Py, und Pp,» eingestellt hat. Dieses Gleichgewicht liegt stark auf 
der Seite des Pp,. Weil nun das Gleichgewicht zwischen Py, und 
seiner Vorstufe gestért ist, so wird 

| Pyr nachgebildet. Sobald mehr 
| a Pur vorhanden ist, als dem durch 
das HR gegebenen Gleichgewicht 
entspricht, wird Pyr in Ppr um- 
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Abb. 2. Die „Relative Haarzahl‘ in Abhängigkeit von der Bestrahlungszeit im Standard- 
Hellrot- bzw. Standard-Dunkelrotfeld 


Abb.3. Die „Reversibilisierung‘‘ der Hellrotinduktion durch nachfolgende Dunkelrot- 
bestrahlung verschiedener Dauer. Die Dunkelrotbestrahlung setzt sofort nach Beendigung 
der 10minutigen Hellrot-Vorbestrahlung ein 


gewandelt usw. Das Resultat ist, daB sich bei andauernder Be- 
strahlung mit HR die Menge an Pp, in den Zellen erhöht und 
entsprechend der beobachtbare Effekt (Relative Haarzahl) gesteigert 
wird. Wir können uns nämlich vorstellen, daß ein bestimmter 
Schwellenwert an Ppp in den Epidermiszellen vorhanden sein muß, 
damit die Reaktionen, die letztlich zur Haarbildung führen, in Gang 
kommen können (Alles-oder-Nichts-Reaktion). Bei einer bestimmten 
Zahl potentieller Haarbildner genügt schon eine einmalige Einstellung 
des Gleichgewichts mit HR zur Erreichung des Schwellenwerts an Ppp, 
bei anderen Zellen jedoch ist eine einmalige saturierende Bestrahlung 
mit HR hierfür nicht ausreichend. Hier kann jedoch der Schwellenwert 
schließlich doch erreicht werden, wenn man der Zelle Gelegenheit gibt, 
Pur nachzubilden, und wenn man dann mit HR dieses Pyr in Ppr 
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umwandelt. Anstatt nun mit HR dauernd zu bestrahlen, kann man 
auch — nach der ersten saturierenden Bestrahlung — abwarten, bis 
sich einiges Pyr nachgebildet hat, und dieses dann mit einer weiteren 
saturierenden Bestrahlung (z.B. 1 min HR) der Gleichgewichtseinstellung 
entsprechend umwandeln. Mit Hilfe einiger solcher kurzer ,, HR-StôBe‘, 
die entsprechend über den Zeitraum von 4 Std verteilt sind, kann man, 
ohne die HER meßbar zu beeinflussen, feststellen, wieviel die NER in 
einem Zeitraum von 4Std in unserem genau definierten HR-Feld 
maximal leistet (Tabelle 2). Die maximale Leistung der NER wird 


Tabelle 2 
Aufteilung von 6 min Hellrot über einen Zeitraum von 4 Std. (Aus Abb. 2 
geht hervor, daß das dem hier verwendeten Hellrot entsprechende Gleichgewicht 
des Reversiblen Hellrot-Dunkelrot-Pigmentsystems bereits nach 1 min Hellrot 
praktisch eingestellt sein dürfte.) HR = Hellrot, D = Dunkel, die Zahlen im 
Bestrahlungsprogramm bedeuten Minuten. 














hi lati 
Bestra ogramm LS 
6HR — 240D 25,3 
2HR — 120D — 2HR — 120D — 2HR 46,8 
2HR — 60D — 1HR — 60D — IHR — 60D — 1HR — 60D —1HR 45,8 
5HR — 240D — 5HR 42,0 
240HR 51,5 
Dunkelkontrolle 2,0 


offenbar durch die Geschwindigkeit der Nachbildung von Py, begrenzt. 
Man sieht, daß fast die gesamte, durch 240 min HR induzierte ,, Relative 
Haarzahl‘“ auf die Wirkung der NER zurückgeht. Es bleibt nur ein 
kleiner Rest, den man der HER zuweisen kann. — Anders dagegen 
sind die Resultate entsprechender Experimente mit DR. Unser DR 
wirkt, wie man aus der Abb. 2 (untere Kurve) ersieht, etwas im Sinne 
von HR, falls man damit bisher unbestrahlte Dunkelkeimlinge bestrahlt. 
Dies bedeutet: Das der spektralen Energieverteilung unseres DR ent- 
sprechende Gleichgewicht des Reversiblen HR-DR-Pigmentsystems liegt 
‚weniger extrem auf der Seite des Pyr als das Dunkelgleichgewicht. 
Dadurch wird in einigen Zellen bereits der Schwellenwert an Pp, über- 
schritten. Das Gleichgewicht zwischen Py, und seiner Vorstufe aber 
ist gestört, etwas Py, wird nachgebildet. Bestrahlt man nun mit DR 
fortgesetzt oder mit „DR-Stößen‘‘, so kann man den schwachen ,,HR- 
Effekt‘‘ des DR in einem bestimmten Ausmaß ähnlich akkumulieren 
wie den HR-Effekt des HR. Aus der Tabelle 3 geht jedoch hervor, daß 
nur ein Teil der Wirkung von 4 Std DR auf diese Akkumulation des 
schwachen „HR-Effekts‘‘ zurückgeführt werden kann, ein anderer 
Teil des Totaleffekts von 240 min DR geht offenbar auf ein anderes 
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Tabelle 3 


Aufteilung von 12 min Dunkelrot über einen Zeitraum von 4 Std. (Aus Abb. 2 
geht hervor, daB das dem hier verwendeten Dunkelrot entsprechende Gleichgewicht 
des Reversiblen Hellrot-Dunkelrot-Pigmentsystems bereits nach 2 min Dunkelrot 
praktisch eingestellt sein diirfte.) DR — Dunkelrot, D = Dunkel, die Zahlen im 
Bestrahlungsprogramm bedeuten Minuten. 











Bestrahlungsprogramm pm 
12DR — 240D 9,5 
4DR — 120D — 4DR — 120D — 4DR 18,2 
4DR — 60D — 2DR — 60D — 2DR — 60D — 2DR — 60D — 2DR 18,2 
5DR — 240D — 5DR 17,8 
240DR 28,0 
Dunkelkontrolle 2,0 


Reaktionssystem zurück, eben auf die HER. Daß diese HER auch hier 
offensichtlich auf der Strahlungsabsorption des Blau- Dunkelrot-Pigment- 
systems beruht, deutet Tabelle 4 an. Wichtig ist in dieser Tabelle vor 
allem, daß die Werte fiir Blau und DR erheblich höher liegen als der Wert 


Tabelle 4 


Versuche mit monochromatischer Strahlung (Interferenzfilter-Monochromator - 
system) gleicher Intensität in Quanten/cm? - sec (Intensität in Energie pro cm? - sec 
bei A=454 mu:2860 erg/cm? - sec). Vor und nach der 4stündigen monochromati- 
schen Bestrahlung wurde je 5 min mit Hellrot vor- bzw. nachbelichtet (Saturierung 
der Niederenergiereaktion mit Hellrot). 











Relative 
AMax Haarzahl 
454 mu 56,1 
554 mu 43,3 
660 mu 50,8 
714 mu 61,8 
Kontrolle 42,0 
(nur Vor- und 
Nachbelichtung) 


für HR, obgleich HR über die NER während der 4 Std monochromati- 
scher Strahlung weitaus am stärksten wirkt, und obgleich der Induktions- 
effekt der ersten 5min HR durch die unmittelbar folgende Strahlung 
von 4=714 mu (also DR) wieder weitgehend reversibilisiert wird. 


Das Wirkungsspektrum der HER haben wir für die Haarbildung nicht weiter 
ausgearbeitet. Wegen der schwierigen Auswertung und der relativ starken Streuung 
würde das Wirkungsspektrum nicht genau genug werden und den Aufwand nicht 
lohnen. Dagegen haben wir für eine andere Photomorphose der Keimlinge von 
Sinapis alba, nämlich für das lichtabhängige Wachstum der Kotyledonen, welches 
ebenfalls von der NER und der HER beeinflußt wird, das genaue Wirkungsspek- 
trum, näherungsweise korrigiert für den Einfluß der NER, aufgestellt (Moxr und 
LünenscaLoss 1958). Eine ausführliche Publikation darüber ist in Vorbereitung. 
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Es wurde bei der Haarbildung versucht, die Intensitätsabhängigkeit 
der HER wenigstens in groben Ziigen festzustellen. Dafür wurde 4 Std 
lang im WeiBlichtfeld (3 ,,weiBe*‘ Leuchtstoffréhren, 2 HNT, 1 HNW, 
3000 Lux) bestrahlt. Die Intensitätsabstufung erfolgte mit geeichten 
Neutralgläsern (Schott und Gen., Mainz). Zu Beginn und am Ende 
der 240 min erhielten alle Behalter je 5 min die volle Intensität (Satu- 
rierung der NER). Das Ergebnis (Tabelle 5) zeigt, daB die HER nur 
untersucht werden kann, wenn mit relativ hohen Intensitäten über 


Tabelle 5 
Die Abhängigkeit der Hochenergiereaktion von der Lichtintensität (,,WeiB- 
licht“ feld, 3000 Lux). Zu Beginn und am Ende der Belichtungszeit (4 Std) erhalten 
alle Behälter je 5 min die volle Intensität (Saturierung der Niederenergiereaktion). 
HR = Hellrot, D = Dunkel, NER = Niederenergiereaktion. 








Beleuchtungsstärke (Lux) ned 
3 38,6 
30 42,8 
300 45,9 
3000 56,4 





Kontrollen: 
5 min HR — 240 min D— 5 min HR 42,0 
Maximale Leistung der NER in 4 Std 45,8 

(vgl. Tabelle 2) 





einen längeren Zeitraum hinweg bestrahlt wird. (Man muß allerdings 
beachten, daß dem hier verwendeten ‚Weißlicht‘‘ das bei der HER am 
stärksten wirksame DR weitgehend fehlt.) 

c) Die Deutung der Reversibilisierungskurve (Abb. 3): Durch 10 min 
HR wird in einer bestimmten Zahl von Epidermiszellen der Schwellen- 
wert an Pp, überschritten, die Haarbildung also induziert. Wird nun 
anschließend an das HR mit DR bestrahlt, so wird Ppp wieder in Pyr 
rückverwandelt, und zwar so lange, bis das Gleichgewicht Pyr = Por 
erreicht ist, das der spektralen Energieverteilung unseres DR entspricht 
(vgl. Abb. 2). Es ist klar, daß die Reversibilisierung nicht bis zur 
„Dunkelkontrolle‘‘ gehen kann, wenn wir ein DR verwenden, das an sich 
schon, allein geboten, einen leichten ‚‚HR-Effekt‘ zeigt. Der Anstieg der 
Kurve bei längerer Bestrahlung als 16 min ist, genau wie in Abb. 2, 
auf die kombinierte Wirkung der NER und der HER zurückzuführen. 

Bestrahlten wir 240 min mit HR (Relative Haarzahl 54,0) und gaben 
gleich anschließend 8 min DR, so wurde die relative Haarzahl auf 25,4 
reduziert. Man würde vielleicht zunächst eine niedrigere Zahl erwarten, 
jedoch muß man damit rechnen, daß nach 4 Std ein Teil der HR-Induk- 
tion nicht mehr reversibel ist, weil sich das Vorhandensein von Ppr 
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bereits auf den Stoffwechsel ausgewirkt hat. Gaben wir das Bestrah- 
lungsprogramm 240 min HR — 8 min DR — 5 min HR, so erhielten 
wir die Relative Haarzahl 57,0. 

d) Die weitgehende Unabhangigkeit von Nieder- und Hochenergie- 
reaktion: Sind die unmittelbar auf die Strahlungsabsorption folgenden 
Reaktionsschritte bei den beiden Reaktionssystemen verschieden, ob- 
gleich späterhin beide Reaktionssysteme zu denselben Photomorphosen 
führen, so darf die Zahl der über die HER induzierten Haare nicht beein- 
flußt werden, wenn mit dem Reversiblen HR-DR-Pigmentsystem operiert 
wird. Dies ist tatsächlich so (Tabelle 6). 


Tabelle 6 


Die Wirkung einer kurzen Zusatzbestrahlung mit Hellrot bzw. mit Hellrot 
gefolgt von Dunkelrot, nach einer langen Bestrahlung mit Dunkelrot. Der durch 
die lange Dunkelrotbestrahlung induzierte Effekt, der zu einem gewissen Prozent- 
satz auf die Hochenergiereaktion zurückgeht (vgl. Tabelle 3), wird durch die 
Zusatzbestrahlung nicht signifikant beeinflußt. HR = Hellrot, DR = Dunkelrot, 
die Zahlen im Bestrahlungsprogramm bedeuten Minuten. 








Beetrahlungsprogramm | Haarzahl 
240 DR 28 
240DR — 5HR 62 
240DR — 5HR — 8DR 32 





e) Weitere Teste für die Brauchbarkeit der Theorie: Gab man nach 
5 min DR (Relative Haarzahl 8,6) sofort 5 min HR, so erhielten wir eine 
Relative Haarzahl von 25,1, also praktisch den Wert, den 5min HR 
allein induzieren. Dies war zu erwarten, denn es stellt sich eben das 
dem HR entsprechende Gleichgewicht ein. Das vorher eingestellte 
DR-Gleichgewicht spielt keine Rolle mehr. Gab man aber 5 min DR 
und erst nach 240 min Dunkelheit die 5 min HR, so addierten sich die 
Einzeleffekte weitgehend (Relative Haarzahl 32,5), denn während der 
Dunkelperiode ist das durch das DR umgewandelte Py, nachgebildet 
worden. Bestrahlten wir mit 5 min HR, unmittelbar gefolgt von 10 min 
DR, so ergab sich die Relative Haarzahl 9,5. Wie schon oben erläutert 
(vgl. Abb. 3), wird unter diesen Bedingungen die urspriingliche HR- 
Induktion praktisch bis zu dem durch die spektrale Energieverteilung 
unseres DR bestimmten Zustand des Pyr-Ppr-Gleichgewichts reduziert. 
Gaben wir dann zusätzlich zu der Bestrahlung 5 min HR — 10 min DR 
nach einer Dunkelperiode von 240 min 5min HR, so resultierte eine 
Relative Haarzahl von35,4. Die ursprüngliche Induktion und die Induk- 
tionswirkung der zweiten Bestrahlung addieren sich also, wie zu erwarten 
ist, wenn man die Möglichkeit der Nachbildung von Pyr im Dunkeln 
berücksichtigt. 
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f) Der Einfluß der Temperatur auf die Nachbildung von Pyr (Ta- 
belle 7): Wir nehmen also an, daß die allmähliche Restaurierung der 
„HR-Empfindlichkeit‘‘ nach einer saturierenden Bestrahlung im HR- 
Feld darauf beruht, daß Py, aus seiner Vorstufe nachgebildet wird 
(in einer ,,Dunkelreaktion‘‘!). Wenn diese Vorstellung richtig ist, so 
dürfte der Restaurierungsvorgang durch einen Temperaturwechsel zu 
beeinflussen sein: Bei niedriger Temperatur muß die Restaurierung ver- 
zögert sein! Dies läßt sich tatsächlich mit folgender Anordnung leicht 
nachweisen: Es wird zweimal mit je 5min HR bestrahlt. Die beiden 
Bestrahlungen sind durch eine Dunkelperiode von 240 min getrennt. 
Die Temperatur während dieser Dunkelperiode wird variiert. (Obgleich 
man annehmen kann, vgl. z.B. BoRTHwIcK u. Mitarb. 1954, daß die 
Temperatur während der HR-Bestrahlung auf das Ausmaß der Induk- 
tion keinen Einfluß hat, wurden die Gefäße doch 15 min vor der zweiten 
Bestrahlung in 25° C gebracht, um wenigstens einen gewissen Tempera- 
turausgleich herzustellen.) Einen erheblichen Einfluß der 4stündigen 
Temperaturbehandlung auf die Länge der Hypokotyle konnten wir nicht 
feststellen. Freilich ist der Befund (Tabelle 7), daß niedrige Temperatur 
die Restaurierung der ‚„HR-Empfindlichkeit‘‘ hemmt, kein direkter 
Beweis dafür, daß das allgemeine Schema des Reversiblen HR-DR- 


Tabelle 7 
Der Einfluß der Temperatur auf die Nachbildung von Pyp- Es wird zweimal 
mit je 5 min Hellrot bestrahlt. Die beiden Bestrahlungen sind durch eine Dunkel- 
periode von 240 min getrennt. Die Resultate lassen sich leicht damit erklären, 
daß die Temperatur während dieser Dunkelperiode die Geschwindigkeit der Nach- 
bildung von Pyr bestimmt. 














Tempera- 

ährend 
mi . 

"N der Bestrahlungsprogramm * pin 

Dunkel- 

periode! 

(240 min) 
25° C — 2,3 
3°C u 2,3 
25°C 5HR — 240D 21,0 
1°C 5HR — 240D 22,7 
25°C | 5HR— 240D — 5HR 38,3 
1°C |5HR— 240D— 5HR 22,5 


1 Die angegebene tiefe Temperatur ist die Kühlschranktemperatur in der un- 
mittelbaren Umgebung der GefäBe. Wir haben gemessen, wie schnell sich die 
Temperatur in den Gefäßen (Temperatur des freien Wassers) der Außentemperatur 
im Kühlschrank angleicht. Bei einer Ausgangstemperatur von 25°C und einer 
Kühlschranktemperatur von 3° C haben wir z.B. nach 15 min 11°C, nach 30 min 
7°C und nach 60 min 5°C gemessen. 

2 HR = Hellrot, D = Dunkel, die Zahlen im Bestrahlungsprogramm bedeuten 
Minuten. 
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Pigmentsystems richtig ist. Wir wollen lediglich zeigen, daB die Resul- 
tate der Temperaturexperimente mit diesem Schema in vollem Einklang 
stehen. 

4. Diskussion 

a) In dieser Arbeit wurden junge Dunkelkeimlinge beniitzt und an 
ihnen der Einfluß relativ kurzer Belichtungen auf ein bestimmtes Dif- 
ferenzierungsgeschehen, nämlich auf die Bildung von Haaren aus den 
Epidermiszellen des Hypokotyls, studiert. Wir haben zeigen können, 
daß sich die Ergebnisse dieser Experimente am einfachsten dadurch 
deuten lassen, daß man mit der Beteiligung zweier Photo-Reaktions- 
systeme rechnet: Reversibles Hellrot-Dunkelrot-Reaktionssystem und 
Blau-Dunkelrot-Reaktionssystem. Dem Reversiblen Hellrot-Dunkelrot- 
Reaktionssystem liegt das Reversible Hellrot-Dunkelrot-Pigmentsystem 
zugrunde, das schon in der Einleitung kurz skizziert wurde. Über 
dieses System ist in den vergangenen Jahren viel berichtet und disku- 
tiert worden (z.B. BORTHWICK u. Mitarb. 1952, 1954; TooLe u. Mitarb. 
1955; Downs 1955; More 1956; Henpricks u. Mitarb. 1956; WITHROw 
u. Mitarb. 1957; SIEGELMAN und HENDRICKS 1957; MoHr 1957). Dieses 
System scheint in der Photomorphogenese der grünen Pflanzen eine 
ähnlich fundamentale Bedeutung zu haben wie das Chlorophyll in der 
Photosynthese. Hinsichtlich der bisher beschriebenen Details muß auf 
zusammenfassende Darstellungen, z.B. BoRTHWICK und HENDRICKS 
(1959) oder MoHr (1959), verwiesen werden. 

Im Gegensatz dazu ist die Hochenergiereaktion, die wir auf Grund 
der Zweigipfeligkeit ihres Wirkungsspektrums ,,Blau-Dunkelrot-Reak- 
tion‘‘ nennen wollen und der die Strahlungsabsorption in einem ,,Blau- 
Dunkelrot-Pigmentsystem‘‘ zugrunde liegen dürfte, erst kürzlich auf- 
gefunden worden, besonders bei der Untersuchung des Lichteinflusses 
auf die Bildung von Anthocyan (MoHR 1957 ; SIEGELMAN und HENDRICKS 
1957, 1958). MoHk (1957) konnte dann zeigen, daß auch die Hemmung 
des Längenwachstums des Hypokotyls bei Sinapis alba-Keimlingen 
durch Licht wenigstens zum Teil auf dieses Reaktionssystem zurückgeht. 
Damit war schon ein Hinweis dafür vorhanden, daß die HER weiter 
verbreitet und vielleicht ebenfalls universell wichtig ist. Die HER ist 
im Labor nicht leicht nachweisbar, da man zu ihrem Nachweis wirk- 
same Strahlung von relativ hoher Intensität über eine längere Zeit hin- 
weg einstrahlen muß. Für einen photobiologisch korrekten Nachweis 
dieses Reaktionssystems braucht man also weitgehend monochromatische 
Strahlung von relativ hoher Intensität. Diese aber steht selten zur 
Verfügung (vgl. Monr und ScHoser 1959). Dies ist wohl einer der 
Gründe, weshalb dieses Reaktionssystem bisher nicht erfaßt wurde. 
Eine eingehende Diskussion des Blau-Dunkelrot-Reaktionssystems (ein- 
schließlich der Vermutungen hinsichtlich der chemischen Natur des 
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Blau-Dunkelrot-Pigmentsystems) ist fiir eine folgende Arbeit, in der 
über den Lichteinfluß auf das Wachstum der Kotyledonen der jungen 
Keimlinge von Sinapis alba berichtet werden soll, vorgesehen. 

b) Die vorliegende Arbeit zeigt, daß nicht nur die früher (MoHr 1957) 
beschriebenen Photomorphosen der jungen Keimlinge von Sinapis alba 
(Anthocyanbildung und Etiolementverhinderung des Hypokotyls) von 
denselben Photo-Reaktionssystemen gesteuert werden, sondern daß eben 
dieselben Reaktionssysteme auch die Bildung von Haaren aus gewissen 
Epidermiszellen des Hypokotyls beeinflussen. Unsere Vorstellung scheint 
also berechtigt zu sein, daß die verschiedenartigen, von uns leicht regi- 
strierbaren Photomorphosen nur Manifestationen ein und derselben 
fundamentalen Änderung im Stoffwechsel derjenigen Zellen sind, die 
diese Reaktionssysteme enthalten. Obwohl in den beiden Reaktions- 
systemen die ersten chemischen Reaktionsschritte, die auf die Strah- 
lungsabsorption folgen, verschieden sein müssen (die Systeme arbeiten 
ja weitgehend unabhängig voneinander!), so ist man doch zu der Vor- 
stellung genötigt, daß auf beiden Wegen letztlich dieselbe Stoffwechsel- 
änderung entsteht, deren unmittelbar faßbarer Ausdruck die spezifi- 
schen Photomorphosen sind. Die Art der Reaktion der Zellen (also die 
Art der Photomorphose) hängt dann von der Organzugehörigkeit der 
Zellen ab. 

c) In dieser Arbeit wird ein Beitrag, zunächst in mehr qualitativer 
Form, zur Theorie des Reversiblen Hellrot-Dunkelrot-Pigmentsystems 
geliefert (vgl. die Einleitung). Eine korrekte und möglichst quantitative 
Ausarbeitung muß einer künftigen Arbeit vorbehalten bleiben. Es han- 
delt sich hier bei Sinapis alba im wesentlichen um die Lösung der Frage, 
wieviel dieses System während einer bestimmten Bestrahlungszeit (z.B. 
4 Std HR-Standard-Feld) maximal leisten kann. Wir haben gesehen, 
daß man die hierbei beobachteten Verhältnisse am einfachsten mit der 
Annahme .erklären kann, daß die Nachbildung von Pyr aus seiner 
Vorstufe unter diesen Umständen der begrenzende Faktor für die An- 
häufung von Ppp ist. Diese Bildung von Pig scheint zunächst, unter 
den von uns gewählten Bedingungen wenigstens, eine „Dunkelreaktion‘ 
-zu sein, d.h. ein unmittelbarer Einfluß des Lichts auf diese Reaktion 
liegt, zumindest bei der Verwendung von HR, nicht vor (Tabelle 2 läßt 
vermuten, daß die Nachbildung im Dauerlicht praktisch dieselbe ist 
wie in Dunkelheit, die nur durch wenige kurze ‚‚HR-Stöße‘ unterbrochen 
ist). Die Frage, ob die Nachbildung von Py, in irgendeiner Weise 
strahlungsabhängig ist oder nicht, muß jedoch noch offen bleiben. Es 
könnte sein, daß die HER einen Einfluß auf die Bildung von Pyr hat, 
oder daß die Nachbildung von Pyr durch die von Ppr ausgehenden 
Reaktionen mit gesteuert wird. Nimmt man z.B. an, daß bei längerer 
Dauer der Belichtung die Nachbildung von Pyr zuweilen gehemmt sein 
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kann, so lassen sich vielleicht die Ergebnisse von IsıkawA (1954) 
erklären, wonach die von ihm untersuchten Samen im Dauerlicht 
schlechter keimen als bei kürzeren täglichen Belichtungszeiten. Auch 
andere Fälle, wo durch Dunkelperioden getrennte „Lichtstöße‘‘ stärker 
wirken als Dauerlicht (z.B. Bryer 1956, IsıkawA und Oonusa 1956), 
lassen sich so erklären. — Wie wir in dieser Arbeit gesehen haben, ver- 
hindert eine starke Erniedrigung der Temperatur die Nachbildung von 
Pur praktisch ganz. 

In vielen Fällen — vor allem dann, wenn über eine längere Zeit 
hinweg kontinuierlich mit Strahlung, die viel HR enthält, bestrahlt 
wird —, wird also nicht die Zahl der eingestrahlten Quanten der limi- 
tierende Faktor für das Ausmaß der beobachtbaren Reaktion sein, 
sondern die Geschwindigkeit der Nachbildung von Py, wird die Menge 
an erzielbarem Py, bestimmen. Wenn die Verhältnisse so liegen wie 
bei den Sinapis alba-Keimlingen, dann sollte offenbar bei korrekten, 
quantitativen Vergleichen der Wirksamkeit verschiedener Wellenlängen 
die Bestrahlungszeit möglichst so kurz gehalten werden, daß die Nach- 
bildung von Pyr während der Bestrahlungszeit keine Rolle spielt. Dies 
ist ein wichtiger allgemeiner Gesichtspunkt für die Aufstellung von 
Wirkungsspektren. Man kann erwarten, daß bei verschiedenen Organis- 
men die Geschwindigkeit der Nachbildung etwas verschieden sein wird. 


Wir haben gesehen, daß der Reversibilisierungseffekt des DR keines- 
wegs um so größer wird, je länger man DR einstrahlt, sondern daß aus 
zwei Gründen (1. gewisse Akkumulation des schwachen ,,HR-Effekts‘ 
des DR, 2. Einfluß der HER, wobei DR gleichsinnig wirkt wie HR bei 
der NER) der Reversibilisierungseffekt zurückgeht, wenn man über eine 
hierfür optimale Zeit hinaus bestrahlt (vgl. Abb. 3). Dies ist früher 
wohl schon beobachtet worden (z.B. HENDRICKS und BorTHWICK 1954; 
Downs 1956; CATHEY und BortHwick 1957), konnte aber nicht gedeutet 
werden. 


Diese Vorstellungen über die Nachbildung von Pyr deuten also die Befunde 
(z.B. auch Bortuwick 1957; TooLe u. Mitarb. 1958a, b) über die Ersetzbarkeit 
längerer Bestrahlungszeiten durch kurze saturierende ,,LichtstôBe‘, die durch 
längere Dunkelperioden getrennt sind. Ein sehr gutes Beispiel für die Richtigkeit 
dieser Vorstellungen hinsichtlich des Reversiblen HR-DR-Pigmentsystems und hin- 
sichtlich der Nachbildung von Pyr lehen auch die Resultate von Experimenten 
über die Samenkeimung bei Paul tosa (TOOLE u. Mitarb. 1958a). Eine 
Belichtung dieser obligaten Lichtkeimer mit einer HR-Dosis, die für 100% Keimung 
bei Lepidium-Samen ausreicht, bewirkt hier praktisch nichts. Wird jedoch für 
48 Std Dauerlicht gegeben, so ist die Keimung induziert. Das Dauerlicht kann 
durch mehrere „Lichtstöße‘‘, über den entsprechenden Zeitraum verteilt, ersetzt 
werden. Werden nach 48 Std Dauerlicht ein paar Minuten DR gegeben, so tritt 
keine Keimung ein. Gibt man nach dem DR wieder einige Minuten HR, so tritt 
volle Keimung ein. Wir halten folgende Deutung für die derzeit richtige: Im Ver- 
lauf von 48 Std wird bei der dauernden Umwandlung so viel Pyp nachgebildet, 
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daß der Schwellenwert an Ppp bei den meisten Samen erreicht wird. Die zu 
Beginn der Belichtung vorliegende Menge von PR reicht dagegen nicht zur Erzie- 
. lung des Schwellenwertes an Ppp aus. Nach 48 Std Licht ist also der Schwellen- 
wert an Ppp überschritten. Wird nun mit DR bestrahlt, so wird ein Großteil 
dieses Ppp wieder in Pyp verwandelt und der Schwellenwert unterschritten. 
Bestrahlung mit HR wandelt das Pur wieder entsprechend in Ppp um, wodurch 
der Schwellenwert wieder überschritten wird. 

d) Schließlich sei noch darauf hingewiesen, daß die Verhältnisse, 
die wir für Par, seine Umwandlung in P,, und seine Nachbildung aus 
der Vorstufe erschlossen haben, in mancherlei Hinsicht sehr ähnlich sind 
wie die neuerdings entdeckten Zusammenhänge zwischen der Bildung 
von Protochlorophyll und Chlorophyll a (vgl. z.B. VIRGIN 1955). Freilich 
ist die photochemische Reaktion in diesem Fall nicht reversibel. 


Summary 

In an earlier paper (MoHr 1957) it was described that the formation 
of anthocyanin and the inhibition of lengthening of the hypocotyl of 
dark grown seedlings (Sinapis alba) is governed by the action of two 
photomorphogenic action systems. The one system is the well known 
“reversible red far-red reaction system” (low energy reaction), the other 
one is a high energy reaction system which can be called — in reference 
to the action peaks in the far-red and in the blue — “‘blue far-red reaction 
system’’. The chemical nature of the absorbing pigments is still unknown. 

In the present paper another photomorphogenic response of the 
young dark grown seedlings of Sinapis alba, the light dependent forma- 
tion of unicellular hairs from epidermal cells of the hypocotyl, has been 
investigated. It has been shown that this response is also governed by 
these two reaction systems. These systems have been physiologically 
separated. Experiments have been presented which evaluate the 
importance of the assumption that the red absorbing pigment of the 
reversible red far-red pigment system is reformed from a precursor 
when the pigment present before irradiation is transformed into the 
far-red absorbing pigment by an irradiation with red. 

Herrn Prof. Dr. E. BÜNNING danke ich für die beständige Unterstützung 
meiner Arbeit. Fräulein K. AxT und Fräulein R. Zimmer danke ich für ihre Hilfe 
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ÜBER DIE AMINOXYDASE VON ERBSENKEIMLINGEN 
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Mit 3 Textabbildungen 
(Eingegangen am 17. Januar 1959) 





Keimlinge von Erbsen enthalten eine hochaktive Aminoxydase 
(AO)**, die im ruhenden Samen nicht nachweisbar ist1®,11, Wir suchten 
zu entscheiden, ob das Ferment im Samen vorgebildet ist und bei der 
Keimung nur freigelegt wird, wie etwa die «-Amylase der Gerste!-*, oder 
ob es neu synthetisiert wird. Ferner untersuchten wir, ob das Eintreten 
der Keimung und das Wachstum des Keimlings von der AO-Bildung ab- 
hängen. Es wurde auch untersucht, ob und wann Substrate der AO im 
Erbsenkeimling vorkommen. 


A. Methoslsches 


1. Gewinnung von Erbsenkeimlingen. Die trockenen Erbsensamen 
wurden über Nacht bei Zimmertemperatur in reinem Leitungswasser vor- 
gequollen und in reinem Quarzsand angesät. Es wurden verschiedene 
Erbsensorten verwendet.*** 

Substanzen, deren Einfluß auf die Keimung und AO-Bildung unter- 
sucht werden sollten, wurden dem Quellungs- und Gießwasser in be- 
stimmten Konzentrationen zugesetzt. 

2. Bestimmung der Aminoxydaseaktivität. Die Keimlinge wurden 
geerntet, mit Wasser vom Sand befreit und mit einem Tuch getrocknet. 
Zur Untersuchung einzelner Pflanzenteile wurden diese abgetrennt, 


* Teilweise vorgetragen auf dem IV. Internationalen Kongreß für Biochemie, 
Wien 1958. Supplement to International Abstracts of Biological Sciences S. 140. 

** Für „Aminoxydase‘‘ wird im folgenden Text die Abkürzung „AO“ ver- 
wendet. 

*** Saaterbsen aus dem Staatlichen Pflanzeninstitut München: „Überreich‘“, 
Schalenerbsen, Stammgut E 55 Saatgutwirtschaft Ebenroth Haubner, Süddeutsche 
Pflanzenzucht GmbH; ,,Violetta‘‘, Futtererbse HZ. Gg. Fuchs, Weichseldorf 
L.W.A. Regensburg; „‚Senator‘‘, Markerbsen anerk. Stufe, Stammsaat E 1955 Auf. 
Hahn Walkershofen (Haubner, Süddeutsche Pflanzenzucht); „Saxa‘‘, Schalerbsen 
E298 Otto Förster, Gut Häringsdorf, Joh. Thom. Hoffmann KG, Samenzucht 
Kleinsendelbach über Erlangen. Saaterbsen der Fa. Steiner, München: „Kleine 
Rheinländerin“. 
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gewogen und je Gramm Frischgewicht mit 2 ml (bei einigen Versuchen 
auch mit 1 ml) 0,066 molarem Phosphatpuffer py 7,0 homogenisiert. 
Durch 10 min langes Zentrifugieren bei 5000 g und anschlieBendes Fil- 
trieren durch Faltenfilter (Schleicher & Schill Nr. 588) wurde ein Extrakt 
gewonnen, dessen AO-Aktivität an Hand des O,-Verbrauches mano- 
metrisch oder an Hand der NH,-Entwicklung bei Gegenwart von AO- 
Substrat bestimmt wurde. 

a) Messung des O,-Verbrauches. Ansätze in den Warburg-Gefäßen. 
Hauptraum: 0,5 ml Extrakt, 2,0 ml 0,066 molarer Phosphatpuffer py 7,0; 
Zentralgefäß: 0,25 ml 10%ige KOH; Kipper: 0,5 ml Substratlösung 
(Cadaverin oder Histamin, Endkonzentration meist 0,01 molar, selten 
0,02 oder 0,005 molar); 37°, O,-Atmosphäre. 

Zur Berechnung der AO-Aktivität wurden nur Werte im Bereich 
konstanter Reaktionsgeschwindigkeit bei Substratsättigung herange- 
zogen. Der Sauerstoffverbrauch von Kontrollansätzen ohne Ferment 
wurde in Anrechnung gebracht. 

b) Messung der NH,-Entwicklung. Die quantitative Bestimmung des 
bei der AO-Reaktion freigesetzten NH, erfolgte nach Conway?: Die 
unter a) beschriebenen Ansätze wurden durch Zugabe von 0,5 ml 1 %iger 
KCN-Lésung gestoppt. Das Reaktionsgemisch wurde aus dem Haupt- 
raum des Warburg-GefäBes in den Hauptraum eines Conway-Gefäßes 
quantitativ überführt. Nach Vorlage von 1 ml 0,01 n H,SO, in das 
ZentralgefäB und Zugabe von 2 ml ges. Sodalésung zum Reaktions- 
gemisch wurde bei gut verschlossenem Conway-GefäB 12 Std bei Zimmer- 
temperatur destilliert. Die Riicktitration der H,SO, erfolgte mit 0,004 n 
NaOH unter Verwendung des Indicatorgemisches Methylenblau/Methyl- 
orange. 

c) Definition der Einheit der Aminoxydase-Aktivität (AE). 1 AE ist 
diejenige Fermentmenge, die in 10 min unter den oben angegebenen 
Bedingungen 1 ul O, verbraucht. 

3. Bestimmung von AO-Substraten in Erbsenkeimlingen. 5 g Samen 
oder Keimlinge wurden mit 5 ml 10%iger Trichioressigsäure 1 min homo- 
genisiert und 10 min zentrifugiert. Der Riickstand wurde nochmals mit 
der gleichen Menge Trichloressigsäure homogenisiert und zentrifugiert. 
Die vereinigten eiweiBfreien Zentrifugate wurden 5—6mal mit der drei- 
fachen Menge Ather ausgeschiittelt. Die schwach saure Lésung wurde 
mit dem Föhn auf etwa 2 ml eingeengt, mit NaOH auf py 7,0 eingestellt 
und schließlich auf genau 2,5 ml aufgefüllt. 

4. Die Bestimmung des Proteingehaltes der Erbsenhomogenate und 
Extrakte erfolgte an Hand der Biuret-Methode°:»®- 

5. Ermittlung der Wachstumshemmung eines Keimlings. Es wurde 
die Größe des gehemmten Keimlings mit der Größe eines normal 
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gewachsenen Keimlings verglichen. Hat z. B. ein in seinem Wachstum 
gehemmter 5 Tage alter Keimling die GréBe eines 1 Tag alten normalen 
Keimlings, so ist sein Wachstum zu 80% gehemmt. 


B. Das zeitliche Auftreten der Aminoxydase im Erbsenkeimling 


Wie die Abb. 1 veranschaulicht, wird die AO nach 24 Std, vom Beginn 
der Quellung des trockenen Samens an gerechnet, nachweisbar. Die AO- 
Aktivität steigt — bezogen auf 1 ml 
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Erbsenkeimlingen im Verlauf der Keimung dase im Erbsenkeimling 


wertes ab, um sich dann weiterhin langsam zu verringern. Das Ver- 
hältnis der Aktivität der Extrakte gegenüber Cadaverin und Histamin 
schwankt während der Keimung nur zwischen 5—6:1. Der absolute 
Substratumsatz liegt bei Cadaverinangebot wesentlich hôher als bei 
Histamin. Bei gleichzeitigem Angebot von Cadaverin und Histamin wird 
der Cadaverinabbau durch Histamin kompetitiv gehemmt (siehe Abb. 1). 

Der Proteingehalt der Keimlinge fallt im Verlauf der Keimung und 
besonders stark in der Zeit der größten AO-Aktivitätszunahme ab. So 
enthalten 5 Tage alte Keimlinge nur etwa halb so viel Protein wie die 
gequollenen Samen (Abb. 1). Diese ‚Abnahme‘ des Proteingehaltes ist 
zum größten Teil durch die mit der Keimung und Quellung verbundene 
starke Wasseraufnahme bedingt. 
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Bei der AO-Bestimmung in den einzelnen Teilen der Keimlinge 
(Abb. 2) wurde in Übereinstimmung mit KENTEN und Mann? fest- 
gestellt, daß die höchste AO-Aktivität in den Keimblättern sich findet 
(Abb. 2a und Abb. 3). Wie Abb. 2c erkennen läßt, ist die AO in den 
Keimblattern praktisch gleichmaBig verteilt. Mit Sicherheit ist sie in 
der Umgebung des Embryos nicht konzentrierter als im übrigen Keim- 
blatt. Wahrend in der Wurzel stets nur eine geringe AO-Menge zu 
finden war, enthält der dem Keimblatt zunächst gelegene SproBabschnitt 
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Abb.3. AO-Aktivität und Proteingehalt in Keimblättern und Wurzel + Sproß 
im Verlauf der Keimung der Erbse 


besonders viel AO (Abb. 2b). Wir folgern daraus, daß die Bildung oder 
Aktivierung der AO in den Keimblättern vor sich geht und nur ein Teil 
des Fermentes von dort mit dem Saftstrom in den Sproß gelangt. 


C. Zum Mechanismus der Bildung der Aminoxydase 


Wie einleitend erwähnt, enthält der ruhende Samen der Gerste «- 
Amylase in inaktiver Form. Das Ferment kann durch Inkubieren eines 
Breies aus gemahlener Gerste mit proteolytischen Enzymen wie Trypsin 
oder reduzierenden Substanzen wie Cystein oder Schwefelwasserstoff 
freigelegt werden! *. Eine gleichartige Behandlung eines aus gemahlenen 
Erbsensamen hergestellten Breies führte in keinem Fall zu einer Frei- 
legung oder Aktivierung der AO. Die Aktivität der AO von Keimlings- 
extrakten geht nach unseren Feststellungen durch Einleiten von H,S 
vollkommen, durch Behandeln mit Trypsin, Pepsin oder Lab weitgehend 
verloren; durch Ascorbinsäure und Cystein wird sie schwach gehemmt; 
durch Glutathion wird sie nicht beeinflußt. 

Für eine Neusynthese der AO während der Keimung spricht unser 
Befund, daß die AO nur in Gegenwart von Sauerstoff gebildet wird. 
Entzieht man den schon keimenden Erbsen den Sauerstoff, indem man 
sie in eine sauerstoffreie Stickstoffatmosphäre bringt, so bleibt das 
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Wachstum der Keimlinge stehen, und die schon angelaufene AO-Bildung 
wird gestoppt. Verbleiben die Keimlinge länger als 2 Tage in der Stick- 
* stoffatmosphäre, so sind sie durch erneutes Zurückbringen in die O,- 
Atmosphäre zu Wachstum und AO-Bildung nicht mehr befähigt, sie sind 
offenbar abgestorben. Der Versuch, den Sauerstoff durch Adenosin- 
triphosphorsäurezusatz zum Quellungswasser (0,001 molar) zu ersetzen, 
verlief negativ. Bei normal keimenden Erbsen hatte ATP auf Keimungs- 
geschwindigkeit und AO-Bildung keinen Einfluß, ebenso Terramycin, 
das bei den Versuchen in N,-Atmosphäre zur Vermeidung von Fäulnis- 
vorgängen dem Quellungs- und Gießwasser zugesetzt wurde. 

Zur Klärung der Frage, ob die AO-Bildung an die Keimung gebunden 
ist, setzten wir dem Quellungs- und Gießwasser keimungshemmende 
Substanzen zu. Wir fanden, daß 2,4-Dichlorphenoxyessigsäure (Hedonal 
„Bayer‘‘) und Chloramphenicol (4,5 x 10% und 4,5 X 10°? molar) nicht 
nur die Keimung, sondern in gleicher Stärke auch die AO-Bildung 
hemmten. Auf die Aktivität gelöster Erbsen-AO sind beide Stoffe ohne 
Wirkung. Interessanterweise wird die Keimung auch stark gehemmt 
oder ganz unterbunden, wenn das Quellungswasser Hemmkörper der AO, 
wie Aminoguanidin und Isonicotinsäurehydrazid, enthält. Zum Beispiel 
hemmte Aminoguanidin 10-4 molar die Keimung und AO-Bildung deut- 
lich, 10”? molar nahezu vollkommen (Tabelle). 

Der stärkste Hemmkörper der AO, das Isopropylhydrazin, schien 
hier eine Ausnahme zu machen. Isopropylhydrazin hemmt zwar die 
gelöste AO in vitro 10°” molar zu 60% und 10 molar zu 100% irrever- 
sibel; die Keimfähigkeit von Erbsen und das Wachstum von Erbsen- 
keimlingen beeinträchtigte es aber in Konzentrationen von 1074 und 10? 
überhaupt nicht, während die AO-Bildung in den Keimlingen, beurteilt 
nach der AO-Aktivität im Keimlingshomogenat, total unterdrückt zu sein 
schien. Da die Möglichkeit bestand, daß die AO zwar gebildet, aber nach- 
träglich bei der Homogenisierung durch Isopropylhydrazin inaktiviert 
wird, wurde das Homogenisieren vermieden und zur Bestimmung der 
AO-Aktivität Schnitte von Keimblättern der in Isopropylhydrazin- 
lösung gekeimten Erbsen verwendet. Auf diese Weise konnte eine AO- 
Menge nachgewiesen werden, die rund 15% der Aktivität von Schnitten 
normal gekeimter gleichaltriger Erbsen entsprach. Bei höheren Iso- 
propylhydrazinkonzentrationen (10 molar) war das Wachstum der 
Keimlinge zu rund 50% gehemmt; die Schnitte ihrer Keimblätter hatten 
nur 6% der normalen AO-Aktivität. Es führt also auch die durch Iso- 
propylhydrazin verursachte Verminderung der AO-Aktivität im Erbsen- 
keimling zu einer Wachstumshemmung. Falls die AO für die Keimung 
notwendig ist, genügt offenbar auch eine gegen dieNorm stark verringerte 
AO-Aktivität den Anforderungen des Stoffwechsels; d. h., die AO ist, 
wie wohl alle Fermentsysteme, auf mehrfache Sicherheit angelegt. 
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Tabelle. Hemmung der Keimung der Erbse und Aminoxydasebildung 


















































Hemmung 
Hemmung Hemmung 
Molaritat der AO-Bild 
(negativer reg "té Prosent ae ped 
nd in i 
arithmus) | prozent Homo- | Schnitte Prosent 
genate 
2,4-Dichlorphenoxy- 
essigsiure . . . . . . 3,5 80 80 0 
2,5 90 90 0 
Chloramphenicol . . . . 3,0 0 0 0 
2,0 70 70 0 
Isonicotinsäurehydrazid . 6,0 0 0 
4,0 0 0 50 
2,0 50 75 
Isopropylhydrazin . . . 7,0 0 60 
6,0 0 0 100 
4,0 0 30 
3,0 0 100 85 
2,0 50 95 
Aminoguanidin . . . . . 4,0 20 80 80 100 
2,0 70 100 100 
Dinitrophenol. . . . . . 4,0 0 0 0 
3,0 90 95 0 
Adenosintriphosphorsäure 3,0 0 0 0 
4-Desoxypyridoxin . . . 3,0 0 0 0 
Terramycm. . . . . - . 3,0 0 0 0 
Pyridoxalphosphat . . . 3,0 0 0 0 








Da es Hinweise dafür gibt, daB Pyridoxalphosphat als Co-Ferment 
der AO fungiert?: 6.10, versuchten wir, die Keimung und AO-Bildung 
durch Pyridoxalphosphatzusatz zum Quellungswasser (10-1 molar) zu 
stimulieren bzw. durch 4-Desoxypyridoxin (107% molar) zu hemmen. 
Das Ergebnis war negativ. 

Das die Atemkettenphosphorylierung entkoppelnde und die Eiweiß- 
synthese hemmende 2,4-Dinitrophenol hemmt in 10°? molarer Lösung 
die Keimung und AO-Bildung fast total. Die Aktivität der gelösten AO 
wird durch 2,4-Dinitrophenol und auch durch Adenosintriphosphorsäure 
nicht verändert. i 

Aus der Gesamtheit der Versuche geht hervor, daß die AO bei der 
Keimung mit Hilfe von Verbrennungsenergie neu aufgebaut wird. Da 
wir feststellten, daß die Keimung auch bei AO-freien Pflanzen wie Gras, 
Kresse oder Weizen durch AO-Hemmstoffe stark gehemmt wird — G. D. 
Lupwıg® beobachtete beim Überführen von Tomatenkeimlingen in eine 
isonicotinsäurehydrazidhaltige Nährlösung eine Wachstumshemmung — 
ist es nicht möglich, zu entscheiden, ob die AO zu den lebenswichtigen 
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Fermenten der keimenden Erbse gehôrt. Offenbar wird durch die unter- 
suchten Substanzen nicht nur die AO gehemmt, sondern es werden auch 
- andere für Keimung und Wachstum wichtige Enzyme blockiert, so z. B. 
die Transaminasen durch Isonicotinsäurehydrazid. 

DaB aber die Bildung der AO nicht an die Entwicklung eines Keimes, 
wohl aber an einen intakten Zellstoffwechsel im Keimblatt gebunden 
ist, konnten wir mit Sicherheit feststellen. Es wurden die 12 Std lang 
gequollenen Samen in die schon angelegten beiden Keimblatthalften 
in der Weise geteilt, daB der Embryo von der einen Hälfte vor- 
sichtig gelöst wurde, mit der anderen Hälfte aber in Verbindung blieb. 
Nach mehrtägiger Quellung bzw. Keimung (nur die den Embryo 
tragende Hälfte entwickelte einen Keim) konnten wir in beiden 
Keimblatthälften eine AO-Aktivität nachweisen, deren Summe der 
Aktivität eines normalen ganzen Keimblattes entsprach. Ließen wir 
einen aus trockenen gepulverten Erbsen hergestellten Brei für die 
gleiche Zeit quellen wie die Keimblatthälften ohne Keim, so war in 
ihm niemals eine AO-Aktivität anzutreffen. AO wurde in dem ge- 
quollenen Keimblatt auch dann gebildet, wenn vor der Quellung der 
Embryo operativ entfernt wurde. Die AO-Bildung wird also auch 
nicht durch den Embryo induziert. 


D. Über das Vorkommen von AO-Substraten in Erbsenkeimlingen 

Es war zu erwarten, daß der hohen AO-Aktivität im Erbsenkeimling 
ein lebhafter Substratumsatz zugeordnet ist. Da in den Keimblättern 
die AO-Aktivität größer ist als in der Wurzel und im Sproß, war es wahr- 
scheinlicher, in letzteren AO-Substrate anzutreffen als in den Keim- 
blättern. Wir fanden mit dem beschriebenen Verfahren bei 5 verschie- 
denen Erbsensorten (s. Fußnote *** §. 125) 2,5—5,6 umol Substrat/g 
Frischgewicht in Wurzel + Sproß. Die Konzentration dieser natürlichen 
Substrate war jeweils am dritten Tag der Keimung am höchsten. Bei 
12 Tage alten Keimlingen ergab sich eindeutig, daß die Wurzel mehr AO- 
Substrat enthielt als der Sproß, jedoch wurden diese Änderungen der 
Konzentrationsverhältnisse in Abhängigkeit vom Alter der Pflanzen 
noch nicht systematisch untersucht. 

Eine geringe Substratanreicherung, z.B. von 3 auf 5umol, wurde nach 
2tägigem Verbringen von Keimlingen in N,-Atmosphäre, nicht aber nach 
Zusatz eines AO-Hemmstoffes (z. B. Aminoguanidin) zum Quellungs- 
oder Gießwasser festgestellt. Offenbar führt die Wachstumshemmung 
auch zu einem verringerten Anfall an AO-Substraten. Daß es sich in 
der Tat bei den nachgewiesenen Stoffen um AO-Substrate handelt, ist 
dadurch gesichert, daß sie wie Histamin oder Cadaverin durch 
hochgereinigte AO optimal bei pp 7,0 unter NH,-Entwicklung und 
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O,-Verbrauch abgebaut werden und der Abbau durch Hemmstoffe der 
AO verhindert wird. 

Im ruhenden Erbsensamen, der ja keine AO-Aktivitat besitzt, waren 
AO-Substrate nicht nachweisbar. 


Zusammenfassung 


1. Es wurde das zeitliche Auftreten der Aminoxydase im Erbsen- 
keimling untersucht. Das Ferment wird 24 Std vom Beginn der Quellung 
an gerechnet nachweisbar. Seine Aktivität nimmt bis zum 6. Keimungs- 
tag rasch zu, um dann langsam abzufallen. Die weitaus höchste AO- 
Aktivität findet sich jeweils im Keimblatt. 

2. Die Aminoxydase wird bei der Keimung unter Verwendung von 
Verbrennungsenergie neu synthetisiert. Für die Keimung und AO-Bil- 
dung kann der Sauerstoff durch Adenosintriphosphorsäure nicht ersetzt 
werden; in Stickstoffatmosphäre wird die Aminoxydase nicht gebildet. 


3. Keimungshemmende Stoffe, zum Quellungs- und Gießwasser zu- 
gegeben, hemmen die AO-Bildung etwa in gleichem Maße wie die Kei- 
mung. Entsprechendes gilt für die hochwirksamen Hemmkörper der AO. 
Da diese die Keimung auch bei Pflanzen hemmen, die keine AO zu bilden 
vermögen, konnte die Frage, ob die AO bei der Keimung unentbehrlich 
ist, nicht entschieden werden. 


4. Die AO wird im Keimblatt auch dann gebildet, wenn vor der 
Quellung der Embryo aus dem ruhenden Samen entfernt wurde. Die 
AO-Bildung wird also nicht durch den Embryo induziert. 


5. Substrate der Aminoxydase waren in Wurzel und Sproß, nicht aber 
im ruhenden Samen nachweisbar. 


Der Deutschen Forschungsgemeinschaft verdanken wir die Mittel für diese 
Untersuchung. 
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ENDOGEN-TAGESPERIODISCHE SCHWANKUNGEN 
DER HITZERESISTENZ BEI KALANCHOE BLOSSFELDIANA 


Von 
B. ScHWEMMLE und O. L. LANGE 
Mit 1 Textabbildung 


(Eingegangen am 23. Januar 1959) 
Einleitung 

Die Widerstandsfahigkeit der Pflanzen gegen kurzfristige Einwirkung 
extrem hoher Temperaturen, ihre Hitzeresistenz, stellt keinen konstanten 
Wert dar. Während der pflanzlichen Entwicklung und abhängig von 
Außenfaktoren kann sie, wie vielfach nachgewiesen wurde, in gewissen 
Bereichen Änderungen unterworfen sein (vgl. BËLEHRADEK 1935, 
PRECHT, CHRISTOPHERSEN und HENsEL 1955, Levirr 1956) und z.B. 
jahresperiodische Schwankungen zeigen (ILLERT 1924, Lange 1955 und 
in Vorbereitung). Neben mehreren, sich zum Teil widersprechenden 
Angaben über den Einfluß von Licht und Dunkelheit auf die Hitze- 
resistenz der Pflanzen (ILLERT 1924, LEPESCHKIN 1935, SAPPER 1935, 
HEYNE und LauDE 1940) liegt bisher u.W. aber nur ein Hinweis von 
Laupe (1939) über das Vorhandensein eines Tagesganges der Hitze- 
resistenz vor. Bei einigen Feldgetreidearten stieg hier die Hitzeresistenz 
im natürlichen Licht-Dunkelwechsel während der Belichtung bis zu 
einem Maximum in den Mittags- und Nachmittagsstunden an, um dann 
besonders während der Dunkelzeit bis zu einem Minimum am frühen 
Morgen wieder abzufallen. Bemerkenswerterweise genügte bereits 1 Std 
Licht nach der normalen Dunkelzeit für eine deutliche Erhöhung der 
Resistenz, die deshalb kaum allein etwa auf den Einfluß der im Licht 
gebildeten Assimilate zurückgeführt werden kann. LAUDE selbst ver- 
mutet eine Beteiligung ‚anderer photochemischer Vorgänge“. Auch 
SAPPER (1935) fand, daß kleinere Unterschiede in der Kohlenhydrat- 
ernährung allein ohne Wirkung auf die Widerstandsfähigkeit gegen Hitze 
bleiben. Bei ausdauernden Pflanzen konnte Moscakov (1935, 1939) 
Zusammenhänge zwischen der Frost- und Trockenresistenz und der 
photoperiodischen Reaktion nachweisen. 

Die in den Pflanzen ablaufenden endogen-tagesperiodischen Aktivi- 
tätsschwankungen (vgl. hierzu BÜNNING 1956a, b, 1958b) äußern sich 
nicht nur in tagesperiodischen Änderungen der Lichtempfindlichkeit 
(Bünnıne 1950, 1958b und die dort zitierte Literatur; CLAUSS und 
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SCHWEMMLE 1959), sondern sie finden ihren Ausdruck auch in tages- 
periodischen Anderungen des Reaktionsvermôgens auf hohe bzw. niedrige 
“(noch nicht tödlich wirkende) Temperaturen (Nakayama 1953, 
SCHWEMMLE 1953, 1957 und in Vorbereitung). Die Frage ist deshalb 
naheliegend, ob auch die Temperaturgrenzen der Lebensfähigkeit von 
den beiden physiologisch selbstgesteuerten, im Laufe eines Tages auf- 
einanderfolgenden Phasen der endogenen Tagesrhythmik beeinflußt 
werden. Zur Beantwortung ist es notwendig, bei einem möglichst gut 
bekannten Objekt in einem gegebenen Licht-Dunkelwechsel unter sonst 
konstanten Bedingungen 1. den tagesperiodischen Verlauf der Resistenz 
gegen extreme Temperaturen genau zu verfolgen, und 2. nach dem 
Wegfall des steuernden Licht-Dunkelwechsels gegebenenfalls durch die 
Fortsetzung der Schwankungen eine Beteiligung endogener Faktoren 
nachzuweisen. Wir untersuchten deshalb die Hitzeresistenz! der Blätter 
bei der qualitativen Kurztagpflanze Kalanchoé bloßfeldiana, bei der 
neben der photoperiodischen Reaktion (HARDER 1946, 1948, HARDER 
und v. WıtscH 1940, HARDER und BopE 1943, HARDER und GÜMMER 
1949, MELCHERS 1956) auch der Verlauf der endogenen Tagesrhythmik 
(Bünsow 1953a, b) gleichermaßen eingehend bekannt ist. 


Methodik 

Die Anzucht der Kalanchoé-Pflanzen erfolgte wie üblich unter nicht- 
induktiven Bedingungen (natürlicher Tag + Störlicht von 0—2 Uhr 
nachts) im Gewächshaus; durch ständiges Ausbrechen der Achselknospen 
wurden sie unverzweigt gehalten. Im Alter von etwa 6 Monaten (nach 
der Ausbildung von 10—11 Blattpaaren) wurden der Größe und dem 
Entwicklungszustand nach vergleichbare Exemplare ausgewählt und in 
einer Klimakammer zur Einregulierung der endogenen Tagesrhythmik 
einem 12:12 Std-Licht-Dunkelwechsel bei 20° + 0,8° (thermoelektrische 
Registrierung) und einer relativen Feuchte von 80% +5% ausgesetzt. 
Die Lichtintensität (Philips-Leuchtstoffröhren der Typen TL 40/34 
Weiß de Luxe und TL 40/29 Warmton im Verhältnis 1:1) betrug in 
Gipfelhöhe gleichmäßig 5000 Lux. Nach 8—12 Tagen wurde mit den 
Hitzeresistenzbestimmungen begonnen, die in Abständen von 6 bzw. 
12 Std zu den auf der Abszisse der Abb. 1 angegebenen Zeiten während 
des Licht-Dunkelwechsels und des daran anschließenden Dauerdunkels 
ausgeführt wurden. 

Hierzu wurden die Pflanzen nach der von Sacus (1864) eingeführten 
und dann später immer wieder verwendeten Methode (vgl. Levrrr 1956) 
in Wasser erhitzt. Die oberirdischen, beblätterten Teile von jeweils 


1 Unter Hitzeresistenz wird hier stets die ,,plasmatische‘* bzw. „primäre“ 
Resistenz verstanden (vgl. LANGE 1959). 
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6 Topfpflanzen wurden in einem ständig geriihrten Wasserbad (Regen- 
wasser, Konstanz 0,3° gesamte Fehleramplitude) 30 min lang einer Tem- 
peratur von 46,0°C ausgesetzt. AnschlieBend kamen sie zur Nach- 
kultur in schwaches Dauerlicht (400—500 Lux in Gipfelhöhe, 20° +. 1° C, 
80% rel. Feuchte). Die Hitzeschäden machten sich durch Verfärbung 
oder (und) Verschrumpelung einzelner Blattbezirke oder der ganzen 
Blatter bemerkbar, die dann später vertrockneten. Jeweils genau 4 und 
5 Tage nach der Erhitzung wurden die Schädigungsgrade der Blatter 
jeder Pflanze geschätzt und — wie bei Resistenzbestimmungen allgemein 
üblich (vgl. z.B. Trzz 1956, Bornkamm 1958, LANGE 1959) — die 
geschädigten Blattbezirke in Prozenten der gesamten Blattfläche ange- 
geben. Die dekussiert stehenden Blattpaare wurden dabei vom Gipfel 
abwärts gezählt und als Blattpaar Nr. 1 die beiden obersten, über der 
Gipfelknospe noch geschlossenen etwa 5 mm langen Blätter gerechnet. 

Die Erhitzungstemperatur und ihre Einwirkungsdauer waren ebenso wie die 
Zeit bis zur Protokollierung der Hitzeschäden in Vorversuchen bestimmt worden. 
Die Angleichung der Blattemperatur an die Temperatur des Wasserbades erfolgte 
innerhalb von 30 sec und die spätere Abkühlung auf die Nachkulturtemperatur 
in etwa 2min (Prüfung durch Einstechen einer Thermonadel in den dicksten 
Blattgewebebereich nahe der Mittelrippe und Registrierung der Blattemperatur 
mit Hilfe eines Sechsfarben-Punktschreibers der Firma Hartmann und Braun in 
30 sec-Intervallen). \ 

Bei 2 Versuchsreihen wurde zur Kontrolle die Hitzeresistenz nicht in Wasser, 
sondern im dampfgesättigten Luftraum bestimmt (vgl. Sachs 1864, Sapper 1935). 
Diese Methode, die im Prinzip gleiche Ergebnisse bringt (vgl. LANGE 1959), be- 
währte sich aber für unsere spezielle Fragestellung nicht so gut, da auch bei Klima- 
kammern die Temperaturregelung noch so träge ist, daß die Blätter während der 
Erhitzungsperiode im allgemeinen größeren Temperaturschwankungen ausgesetzt 
sind als bei einer Behandlung im Wasserbad. 


Versuchsergebnisse und Diskussion 

Die Versuchsdaten der letzten von insgesamt 4 mit gleichen Ergeb- 
nissen durchgeführten Versuchsreihen sind in der Abb. 1 zusammen- 
gestellt. Augenfällig ist die tagesperiodische Schwankung der Hitze- 
resistenz, die sich in der graphischen Darstellung durch den unter- 
schiedlich starken Schädigungsgrad der Blätter bestimmter Wirtel zu 
verschiedenen Tageszeiten ausdrückt: Im 12:12 Std-Licht-Dunkelwech- 
sel werden die Blätter im Durchschnitt aller untersuchten Tagescyclen 
während der Mitte der Lichtperiode am stärksten geschädigt, während 
die Resistenz in den Dunkelzeiten wesentlich größer ist. Diese Unter- 
schiede sind unter den gegebenen Bedingungen z.B. beim Blattpaar 4, 
wo sie über 40% betragen, statistisch gesichert (Tabelle); sie entsprechen 
nach noch unveröffentlichten Ergebnissen (LANGE und SCHWEMMLE, in 
Vorbereitung) einer Differenz in der Schädigung, wie sie durch Erhöhung 
bzw. Erniedrigung der halbstündigen Erhitzungstemperatur um etwa 1° 
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bewirkt wird. Ware die unterschiedliche Resistenz allein von der jeweili- 
gen Einwirkung des Lichtes bzw. der Dunkelheit abhängig, so müßte 


" entweder ein kontinuier- 

licher Anstieg vom Be- 
ginn bis zum Ende 
der Lichtzeit oder eine 
gleichbleibende Stärke 
des Schädigungsgrades 
während dieser Zeit zu 
erwarten sein, und um- 
gekehrt entweder eine 
gleichbleibend geringe 
Schädigung während der 
Dunkelzeit bzw. ein 
gleichmäßiger Abfall des 
Schädigungsgrades in 
dieser Phase. Auch An- 
stieg und Abfall in Form 
von Sättigungskurven 
wären denkbar. Tatsäch- 
lich aber steigt die Hitze- 
resistenz (Abnahme des 
Schädigungsgrades in 
Abb.1) schon von der 
Mitte der Lichtzeit an, 
und fällt andererseits 
durchschnittlich schon 
vor dem Beginn der 
Lichtperiode des folgen- 
den Licht-Dunkelcyclus 
wieder ab (Zunahme 
des Schädigungsgrades 
in Abb. 1). 

. Schon dieser Befund 
läßt die Beteiligung von 
endogen-rhythmischen 
Vorgängen erwarten, die 
durch den täglichen 
Licht-Dunkelwechsel 
einreguliert werden. Be- 
stätigt wird das durch 
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Abb. 1. 
resistenz beiden mittleren Blattpaaren der Kurztagpflanze 
Kalanchoé bloffeldianaim 12:12 Std-Licht-Dunkelwechsel 
und im anschlieBenden Dauerdunkel. Gepriift wurde der 
Schädigungsgrad der Blitter, ausgedriickt in Prozenten 
ihrer Blattfläche (Ordinate), die 4 bzw. 5 Tage vorher zu 
den auf der Abszisse ersichtlichen Zeiten im Wasserbad 
erhitzt worden waren (30 min, 46,0° C). Zunehmende 
Hitzeresistenz entspricht also den fallend ab 
Resistenz den ansteigenden Kurvenabschnitten. Die 
Lichtperioden sind auf der Abszisse hell und die Zeit- 
abschnitte, die während des Dauerdunkels ihrer Lage nach 
den Lichtzeiten entsprechen, gestrichelt angegeben. — 
Auf der Abszisse sind ferner zum Vergleich die Kardinal- 
punkte der endogen-tagesrhythmischen Blütenbewegung 
unter entsprechenden Bedingungen gekennzeichnet (nach 
Bünsow 1953a; ? = Maximum der Blütenöffnung, 
Q = Wendepunkt zum Minimum, | = Minimum, 
= Wendepunkt zum Maximum) 


periodischer Verlauf der Hitze- 








die Fortsetzung der Hitzeresistenzschwankungen nach dem Wegfall des 
steuernden Licht-Dunkelwechsels: Über zwei weitere Perioden hinweg 
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Tabelle 
Statistische Sicherung (t-Test, PATAU 1943) der tagesperiodischen Unterschiede 
im 12:12 Std-Licht-Dunkelwechsel zwischen dem 2. bzw. 3. Hitzeschädigungs- 
Maximum und dem dazwischenliegenden Minimum bei dem 4 Blattpaar von 
Kalanchoé nach 5 Tagen (vgl. Abb. 1). 








Mittelwert der 
Schäden in Mi, | Anzahl der 
Prozent der Mpitt. Sp t= u Freiheits- P 
Blattfläche mit D grade 
mittlerem Fehler 
2.Max. | 843164 | 306 8,2 3,7 22 0,0013 
2. Min. | 53,7+5,8 32,0 6,9 4,6 22 0,0002 
3. Max. 85,6 + 3,8 4 ? ? ’ 




















M pitt. = Differenz der Mittelwerte; Sp = mittlerer Fehler der Differenz nach 
FisHer; P < 0,0027 Differenz der Mittelwerte gut gesichert. — Für die Berechnung 
der Mittelwerte wurden die Meßwerte der 5 und 11 Uhr-Gruppen (Maxima) bzw. 
die der 17 und 23 Uhr-Gruppen (Minimum) jeweils zusammengefaßt. 


tritt im anschließenden Dauerdunkel das Maximum der Schädigung 
deutlich in den Zeitabschnitten auf, die normalerweise Licht erhalten 
hätten, und andererseits das Minimum in jenen, die ihrer Lage nach der 
Dunkelzeit des Licht-Dunkelwechsels entsprechen. Auch hier beträgt der 
zeitliche Abstand zwischen den Zeiten erhöhter bzw. zwischen denen 
geringster Hitzeresistenz der Blätter jeweils erstaunlich genau 24 Std. 

In der Dämpfung der Nachschwingungen kommt, wie das z.B. für die endogen- 
tagesperiodischen Blütenbewegungen bei Kalanchoö bekannt ist (Bünsow 1953a), 
das allmähliche Ausklingen der Rhythmik zum Ausdruck, möglicherweise auch 
eine durch das Altern der Blätter während der Versuchszeit bedingte Resistenz- 
steigerung. 

Den Einfluß des Blattalters auf die Hitzeresistenz wies schon SACHS 
(1864) nach. Er fand, daß die mittleren Blätter einer Pflanze am 
empfindlichsten reagieren, während sich die jüngsten und die älteren 
Blätter wesentlich resistenter verhalten. Diese Tatsache hat sich auch 
bei Kalanchoé bestätigt, und in der beigefügten Abbildung sind deshalb 
die Verhältnisse für die Blattpaare 3—6 angegeben. Deutlich hebt sich 
bei den älteren Blattpaaren nicht nur die mit steigendem Alter zuneh- 
mende Hitzeresistenz, sondern auch die Abnahme der Amplitude im 
täglichen Resistenzverlauf gegenüber den jüngeren Blättern der Wirtel 3 
und 4 ab. Die Blattpaare 1 und 2 erwiesen sich gegenüber dem:3. Paar 
als beträchtlich resistenter und zeigten auch unregelmäßigere tages- 
periodische Schwankungen; bei den tieferstehenden Blattpaaren 7—11 
waren unter den gegebenen Versuchsbedingungen Hitzeschäden kaum 
oder nicht mehr zu erkennen. Die höchste Empfindlichkeit gegenüber 
extrem hohen Temperaturen besitzen also bei Kalanchoé die mittleren 
noch stark wachsenden Blätter (bei der hier durchgeführten Zählung 
vom Gipfel abwärts ist im allgemeinen das 6. oder das 7. Blattpaar 
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gerade ausgewachsen), eine Tatsache, die mit der bei den meisten 
photoperiodisch reagierenden Pflanzen bekannten Beobachtung über- 
“ einstimmt, daß wachsende oder eben ausgewachsene Blätter die größte 
photoperiodische Lichtempfindlichkeit besitzen!. 

Die Unterschiede in der Ausprägung der Hitzeschäden waren nach 
4—5 Tagen am deutlichsten; die beiden Teilbilder der Abb. 1 sollen 
zeigen, daß trotz der Zunahme des erkennbaren Schädigungsgrades 
innerhalb eines Tages die relativen Unterschiede zwischen den einzelnen 
Versuchsgruppen erhalten blieben. Auch bei der weiteren Nachkultur 
änderten sich diese Differenzen nicht mehr wesentlich. Daß es sich bei 
den weniger geschädigten Blättern nicht etwa nur um ein „Nachhinken“ 
in der Verfärbung und Vertrocknung handelte, fand seine Bestätigung 
auch darin, daß die nach 5 Tagen über etwa 75% geschädigten Blätter 
im allgemeinen später vollends vertrockneten und abfielen, während die 
geringer betroffenen Blätter sich z.T. sogar wieder etwas erholten. 

Für den Nachweis einer Beteiligung der beiden physiologisch selbst- 
gesteuerten Phasen der endogenen Tagesrhythmik ist die Fortsetzung 
der untersuchten Erscheinungen unter konstanten Bedingungen zu for- 
dern. Dieser Nachweis wurde für die tagesperiodischen Schwankungen 
der Hitzeresistenz bei Kalanchoé bloßfeldiana in den geschilderten Ver- 
suchen erbracht. Der Verlauf der endogenen Tagesrhythmik wird bei 
dieser Kurztagpflanze durch den tagesrhythmischen Bewegungsverlauf 
der Blüten gut charakterisiert (Bünsow 1953a): 

Im 12:12 Std-Cyclus beginnt die Blütenöffnung noch vor dem Beginn der 
Lichtperiode und erreicht ihre größte Geschwindigkeit bei Lichtbeginn (Wende- 
punkt zum Maximum) und ihre größte Weite (Maximum) in der Mitte der Licht- 
periode, also etwa 6 Std nach Lichtbeginn; von da ab gehen die Blüten in die 
Schließbewegung über, die ihre größte Geschwindigkeit noch vor dem Beginn der 
Dunkelperiode (etwa 10 Std nach Lichtbeginn; Wendepunkt zum Minimum) und 
ihren kleinsten Öffnungswinkel (Minimum) in der Mitte der Dunkelzeit erreicht, 
um von da ab wieder mit der Öffnungsbewegung zu beginnen. Im Dauerdunkel 
setzen sich diese Bewegungen mit einer vom Alter der Blüten abhängigen mehr 
(bei alten Blüten) oder weniger starken Dämpfung fort. Die erwähnten Kardinal- 
punkte der Blütenbewegung sind zum Vergleich auf der Abszisse der Abb. 1 
angegeben, ihre Lage stimmt im ganzen mit den deshalb so gewählten Erhitzungs- 
zeiten überein. 

Wie Bünsow (1953a, b) weiter gezeigt hat, vermögen die Blüten- 
bewegungen gut die tagesrhythmische Folge fördernder bzw. hemmender 
Lichtwirkung auf die Blütenbildung dieser Pflanze wiederzugeben; und 
zwar ist der Zustand der Blütenöffnung mit der photophilen, und der 
des Blütenschlusses mit der skotophilen Phase hinsichtlich der Blüten- 
bildung gleichzusetzen (vgl. BÜNNING 1950, 1958b). Die Abschnitte 

1 Über eine Analyse des Einflusses des Blattalters und einiger anderer damit 
zusammenhängender Faktoren auf die Hitzeresistenz bei Kalanchoé werden wir an 
anderer Stelle berichten (LANGE und SCHWEMMLE, in Vorbereitung). 
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abnehmender und geringer Hitzeresistenz fallen also mit der Offnungs- 
bewegung der Bliiten und gleichzeitig mit dem Zustand der Photophilie, 
und die Zeitabschnitte steigender bzw. erhöhter Hitzeresistenz mit der 
Blütenschließbewegung und zugleich mit dem Zustand der Skotophilie 
zusammen (vgl. hierzu auch die Fortsetzung des Wechsels von Photo- 
und Skotophilie in länger dauernden Cyclen [Bünsow 1953b, MELCHERS 
1956)). 

Vergleicht man hiermit noch einige andere, bei Kalanchoé aufge- 
fundene endogen-tagesperiodisch schwankende Vorgänge, so fällt die 
geringe Hitzeresistenz ferner weitgehend mit steigender Fermentaktivität 
(Phosphatase ; EHRENBERG 1954), mit fallendem Gesamtsäuregehalt und 
mit hohem Wuchsstoffgehalt der Blätter zusammen (BECKER 1953). 
Insgesamt ist also hohe Stoffwechselaktivität jeweils mit fallender oder 
geringer Hitzeresistenz verbunden, und umgekehrt, geringere Aktivität 
mit steigender oder hoher Resistenz. Auch die relative Förderung der 
Blütenbildung bei Kalanchoé durch kurze Zeitabschnitte hoher Tem- 
peratur (35°, die kontinuierlich geboten weder Blütenbildung noch 
Blütenblattbewegungen zulassen!) innerhalb der ersten Hälfte der 
Dunkelperiode eines 12:12 Std-Cyclus steht damit in Übereinstimmung; 
und ebenso auch die zunehmende Hemmung durch die gleichen 35°. 
Abschnitte während der zweiten Hälfte der Dunkelzeit (SCHWEMMLE 
1957 und in Vorbereitung), in der auch die Empfindlichkeit gegen 
extrem hohe Temperaturen ansteigt. 

Bünnıne (1958a, b) hat für den Ablauf der endogenen Tagesrhythmik 
ein Schema entworfen, nach dem die Zeit stärkster energetischer Ent- 
spannung des Oscillators der endogenen Tagesrhythmik im 12:12 Std- 
Licht-Dunkelcyclus etwa 6 Std nach Lichtbeginn erreicht wird, und der 
Zustand der stärksten energetischen Spannung etwa 12 Std später in 
der Mitte der Dunkelperiode liegt. Dazwischen sind die Spannungs- und 
die Entspannungsphasen eingeschaltet. Nach dem Verlauf der Blüten- 
bewegung darf gefolgert werden, daB auch Kalanchoé hinsichtlich der 
zeitlichen Lage der beiden Halbcyclen ihrer endogenen Tagesrhythmik 
diesem zunächst fiir Phaseolus aufgestellten Schema folgt. Soweit unsere 
Versuche eine Zuordnung bereits erlauben, fällt dann im Durchschnitt 
aller gepriiften Tagescyclen jeweils der Zeitabschnitt steigender Hitze- 
resistenz mit dem Vorgang der Spannung und der Zeitabschnitt abneh- 
mender Resistenz gegen extrem hohe Temperaturen mit dem Vorgang 
der Entspannung zusammen. Fir Kalanchoé liegen zur Zeit noch zu 
wenig Versuche vor, die es gestatten, auch die Phasen der tiberwiegend 
synthetischen bzw. dissimilatorischen Leistungsfähigkeit einem be- 
stimmten Abschnitt oder Zustand des diurnalen Systems zuzuordnen 
und mit dem Resistenzverlauf des Gewebes zu vergleichen. Nach den 

1 Nach unverôffentlichten Befunden von O. OLTMANNS. 
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Ergebnissen mit anderen Objekten scheint die Fähigkeit zur Substanz- 
produktion hauptsächlich an den Zustand der Entspannung und der 


- beginnenden Spannung des Oscillators bis zum Übergang zum 2. Halb- 


cyclus gebunden zu sein (CLAUSS und ScHWEMMLE 1959). 

Es ist vorläufig auch noch nicht môglich, bei Kalanchoé genauere 
Angaben über die den Hitzeresistenzschwankungen unmittelbar zugrunde 
liegenden Ursachen zu machen. Nach Bogen (1949; vgl. auch Levrrr 
1956) kann das Wesen der Widerstandsfähigkeit der Pflanzenzelle 
gegen extrem hohe Temperaturen im Bestehen bzw. in der Beständigkeit 
der plasmatischen Struktur gesucht werden. Änderungen in der Resi- 
stenz werden durch Änderungen im Plasmazustand hervorgerufen. Es 
ist demnach anzunehmen, daß auch die endogen-tagesperiodischen 
Schwankungen der Hitzeresistenz durch die Veränderungen bewirkt 
werden, die mit dem endogen-gesteuerten Aktivitätswechsel in Bezie- 
hung stehen. Schon früher hat Busch (1953; vgl. hierzu BÜNNING 
1956a) Änderungen in der kolloidalen Struktur protoplasmatischer Ele- 
mente im Zusammenhang mit der endogenen Tagesrhythmik beobachtet: 
Bei Selaginella serpens ließen sich endogen-tagesperiodische Formände- 
rungen der Chloroplasten nachweisen, die mit py-Schwankungen zu 
parallelisieren waren und auf Oberflächenspannungs- und Viscositäts- 
änderungen zurückgeführt werden konnten. Gerade der Viscositätsgrad 
des Plasmas wird aber oft (HENKEL und MARGOLINA 1948, HENKEL 1949) 
als wesentliches Kriterium fiir die Hitzeresistenz der Pflanzen angesehen. 
Rhythmische Schwankungen der Plasmaviscosität sind von STALFELT 
(1946) und VIRGIN (1947, 1948) bei einigen anderen Pflanzenarten 
(Helodea, Spirogyra, Mnium) bereits beobachtet worden, und nach 
SEIFRITZ (1952) herrscht ein bestimmter Zusammenhang zwischen 
Viscosität und Aktivität des Plasmas. Eingehende Untersuchungen 
über die Plasmaviscosität bei Kalanchoé stehen bisher noch aus. Dagegen 
liegen Angaben über endogen-tagesperiodische Komponenten im Wasser- 
haushalt von Kalanchoé vor, die auf periodische Veränderungen von 
Permeabilität und Hydratationsgrad des Plasmas schließen lassen und 
in Verbindung zu den Hitzeresistenzschwankungen gebracht werden 
könnten. So fand Hermann (1950) eine diurnale Guttationsrhythmik 
vegetativer Sprosse, mit der sich die Hitzeresistenzveränderungen nahezu 
synchronisieren lassen (wobei die Zeiten geringer Guttation mit denen 
niedriger Resistenz zusammentreffen). BECKER (1953) konnte tages- 
periodische, mit dem Verlauf der Blütenbewegung ungefähr parallel 
gehende Schwankungen im Wassergehalt der Blütenblätter und zur 
Lippe geb. BECKER (1957) diurnale Schwankungen in der Wasserauf- 
nahme von Kalanchoé-Inflorescenzen nachweisen. 

Gegenüber den allerdings wohl nicht unter konstanten Temperatur- 
und Feuchtebedingungen erhaltenen Befunden von LAUDE (1939) an 
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Gräsern (meist Langtagpflanzen), die die hôchste Resistenz während 
der Mittagsstunden aufwiesen, zeigt Kalanchoé im Licht eine geringere 
Hitzeresistenz als im Dunkeln. Auch bei Berücksichtigung des durch 
den Säurestoffwechsel vielleicht abweichenden Verhaltens unserer Ver- 
suchspflanze sei doch die Frage nach einem môglichen Zusammenhang 
dieses Unterschiedes mit dem photoperiodischen Verhalten der Pflanzen 
aufgeworfen. Und zwar dies um so mehr, als schon früher Unterschiede 
in der Reaktionsfähigkeit auf hohe und niedrige Temperaturen hinsicht- 
lich des Substanzgehaltes wie auch der Bliitenbildung zwischen Lang- 
und Kurztagpflanzen festgestellt werden konnten (SCHWEMMLE 1953 
und in Vorbereitung). Versuche zur Klärung dieser Frage sind in Angriff 
genommen. 
Zusammenfassung 

Die mittleren, noch nicht voll ausgewachsenen Blatter der quali- 
tativen Kurztagpflanze Kalanchoé bloBfeldiana weisen unter konstanten 
Temperatur- und Feuchtebedingungen endogen-tagesperiodische Schwan- 
kungen der Hitzeresistenz auf: 

1. Im 12:12 Std-Licht-Dunkelwechsel fällt die Resistenz gegen extrem 
hohe Temperaturen noch vor dem Beginn der Lichtperiode ab und 
erreicht ihr Minimum im Durchschnitt aller gepriiften Tagescyclen von 
insgesamt 4 Versuchsserien etwa in der Mitte der Lichtzeit; von da ab 
steigt die Hitzeresistenz wieder bis zum Maximum etwa in der Mitte 
der Dunkelperiode an, um danach erneut abzunehmen. Im anschlieBen- 
den Dauerdunkel wird diese Periodik mit gleicher Phasenlage und all- 
mählich gedämpfter Amplitude über mindestens 48 Std weiter fort- 
gesetzt. 

2. Der Vegetationskegel und die jiingsten Blatter sowie die ausge- 
wachsenen und alternden Blatter sind betrachtlich hitzeresistenter und 
zeigen keine deutlichen tagesperiodischen Empfindlichkeitsschwankun- 
gen gegen extrem hohe Temperaturen. 

3. Die Ergebnisse werden im Zusammenhang mit den anderen bei 
Kalanchoé bloßfeldiana bekannten endogenen Aktivitätsrhythmen und 
hinsichtlich der zeitlichen Lage der Abschnitte steigender bzw. fallender 
Resistenz im Hinblick auf das von :BÜNNING gegebene Schema der 
endogenen Tagesrhythmik besprochen. 

Mit Unterstützung der Deutschen Forschungsgemeinschaft. 
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PROTEINSYNTHESE IN WACHSENDEN 
UND NICHT WACHSENDEN KERNLOSEN ZELLTEILEN 
VON ACETABULARIA 


Von 
GÜNTHER WERZ und JOACHIM HAMMERLING *; ** 
Mit 3 Textabbildungen 
(Eingegangen am 24. Januar 1959) 


Einleitung 

Die Untersuchungen der letzten Jahre zur Frage der Proteinsynthese 

in Abwesenheit des Zellkerns haben bei der einkernigen photosyntheti- 
sierenden marinen Grünalge Acetabularia in Bestätigung der früheren 
biologischen Beobachtungen über Plastiden- und Cytoplasmazunahme in 
kernlosen Teilen (HAMMERLING 1934a, b) sowie von Isotopenversuchen 
(BRACHET et CHANTRENNE 1951) durch quantitative Protein-Stickstoff- 
Bestimmungen den direkten Nachweis erbracht, daß auch nach Ent- 
fernung des Kerns eine Proteinnettosynthese möglich ist (VANDER- 
HAEGHE 1954; BRACHET et al. 1955). Diese Befunde bezogen sich auf die 
wuchsfähigen kernlosen Vorderstücke. Ihnen stehen als Extrem die 
nichtwuchsfähigen Hinterstücke gegenüber, das sind Teile aus der 
hintersten Stielregion (HAMMERLING 1934a) (Abb. 1). Es erhob sich 
daher die Frage, wie es mit deren Proteinsynthese steht. Nimmt auch 
bei ihnen der Proteingehalt zu, oder nimmt er ab, oder bleibt er gleich ? 
Überraschenderweise erwies sich die erste Möglichkeit als zutreffend. In 
Verbindung mit Untersuchungen über den Grad der Proteinsynthese in 
unterschiedlich stark wachsenden Vorderstücken ergaben sich hieraus 
verschiedene Folgerungen über die Beziehungen zwischen Wachstum 
und Proteinsynthese sowie die Art der Kernabhängigkeit beider Vor- 
gänge. 
k Methodik und allgemeine Bemerkungen 


Wir beschränkten uns auf die Untersuchungen von 10 mm langen Vorder- 
stücken und ebenso langen Hinterstücken (Abb. 1). Es wurden Vorderstücke von 
verschiedenen Nachzuchten der Art Acetabularia mediterranea untersucht. 

Die Ausgangspflanzen waren jeweils 30—40 mm lang. Sie standen kurz vor der 
Hutbildung. Um bei den Versuchsteilen Selektionen möglichst zu vermeiden, 
wurden nur solche Serien ausgewertet, bei denen auch am letzten Meßtage (4 bis 
6 Wochen nach Entfernung des Kernes) noch keine oder nur einige wenige Teile 


* J. SCHWEMMLE zum 65. Geburtstag gewidmet. 
** Der erstgenannte Autor dankt der Deutschen Forschungsgemeinschaft für 
persönliche, beide Autoren außerdem für sachliche Unterstützung. 
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abgestorben waren oder dahingehende Anzeichen — beginnende Kontraktion des 
Protoplasten — erkennen ließen. 

Alle Teilstücke stammten von Zellen optimal wachsender Nachzuchten. Auch 
ihre kernhaltigen Teile wuchsen gleichmäßig gut aus. Trotzdem war die Wuchs- 
fähigkeit der kernlosen Vorderstücke, die aus ihnen hergestellt wurden, verschieden 
(Abb. 2). Es bestätigte sich damit die vielfältige Erfahrung, daß Unterschiede ver- 
schiedener Ausgangskulturen zunächst nicht bemerkbar zu sein brauchen, sondern 
sich unter Umständen erst an der Wuchsfähigkeit kernloser Teile manifestieren. 
Der Hauptgrund dürfte in Übereinstimmung mit allen früheren Befunden ein 
verschieden großer Speicher von morphogenetischen Substanzen sein, welche die 
Endleistung bestimmen (s. u.). Bei den kernhaltigen Zellen und ihren Teilen brau- 
chen sich solche Unterschiede nicht auszuwirken, weil die morphogenetischen Sub- 
stanzen ständig nachproduziert werden (HAMMERLING 1934a). Ob außerdem 
Unterschiede bestanden, welche die Reaktionsfähigkeit der kernlosen Vorderstücke 
beeinflußten, kann nicht entschieden werden, ist aber für die hier interessierenden 
Fragen unerheblich. 

Die 1 cm langen Hinterstücke verhielten sich wie üblich wegen ihres Mangels an 
morphogenetischen Substanzen (s. u.) viel einheitlicher. Sie bildeten in der Regel 
nur Abschlußkappen an den Schnittflächen. Mitunter quellen aus diesen gleich 
nach der Amputation kleine Blasen hervor. Sofern sie erhalten bleiben, können sie 
sich später etwas in die Länge strecken. Sie führen so zu einer geringfügigen 
Volumenerhöhung, die jedoch nicht als echtes Stielwachstum bezeichnet werden 
kann. Echte Stielbildung fand in den von uns verwendeten Serien nur ganz selten 
statt, wobei der neugebildete Stiel höchstens 1 mm lang wurde. 

Für alle weiteren Einzelheiten: allgemeine Kulturbedingungen, Zahl der Ver- 
suchsteile (20—30 Teile je Messung) und Parallelbestimmungen am jeweiligen Meß- 
tage (jeweils 5), spezielle Methode der Protein-Stickstoff-Bestimmung usw., kann 
auf die detaillierten Angaben an anderer Stelle verwiesen werden (HÄMMERLING 
1944; Bern 1953; Werz 1957; CLauss 1958). Es wurde mit der Mikrokjeldahl- 
Methode der in Trichloressigsäure (TCE) unlösliche Stickstoff aus Cytoplasma und 
Plastiden bestimmt. Diese Fraktion enthält außer dem Proteinstickstoff auch 
kleine, mit der verwendeten Methode nicht bestimmbare Beimengungen anderer 
TCE-unlöslicher N-haltiger Verbindungen. Die als Protein-N angeführten Werte 
liegen in Wirklichkeit also etwas niedriger. Vor der Verarbeitung wurden die Teil- 
stücke zur Entfernung des stets sehr geringen Besatzes mit Bakterien und Pilzen 
sorgfältig gepinselt. 

Als 0-Tag wurde stets der 2. Tag nach Amputation gewählt. Bis dahin standen 
die Teile zur Erholung in Schwachlicht. 


Ergebnisse 

1. Zuerst seien die Vorder- und Hinterstücke verglichen. Sie stamm- 
ten von 7 verschiedenen Nachzuchten (Abb. 1 und Tabelle 1). Ihr 
Durchschnitt ergab für die unter Stiel-, Wirtel- und z. T. Hutbildung 
gewachsenen Vorderstücke eine Protein-N-Zunahme von 1,8 ug, für 
die nichtgewachsenen Hinterstücke von 1,1 ug, also eine geringere, aber 
noch erhebliche Nettosynthese. Die relativen Zunahme-Werte waren 
150:58%. Eine gleich starke Proteinzunahme erfolgte höchstens während 
der ersten 2 Tage, danach war sie bei den Hinterstücken vermindert. 

Die Hinterstücke hatten einen erheblich höheren Ausgangsgehalt an 
Proteinen als die Vorderstücke. Ob es sich hierbei um eine feste Regel 
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handelt, bedarf noch der Aufklärung. CLauss (1958) und RicaTer 

_ (1959 b) arbeiteten mit Nachzuchten, bei denen der Proteingehalt hinten 
ungefähr ebenso groß wie vorne war. Möglicherweise waren aber bei 
diesen Nachzuchten die Stiele hinten dünner als vorne. In den hier ver- 
wendeten Nachzuchten waren sie vorne und hinten ungefähr gleich dick 
oder hinten sogar dicker als vorne. 
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Tabelle 1 
Protein-N/Teil + 3 m 








Zunahme 





0 Tage 42 Tage 
absolut % 





V |1,2+0,2 ng | 3,0+0,2ug | 1,84g | 150 
H | 1,9+0,1 ug | 3,0+0,1ug | 1,1ug | 58 


Abb. 1 und Tabelle 1. Proteinzunahme bei 10 mm langen wachsenden Vorderstücken (V) 
und nichtwachsenden Hinterstücken (H). Zellen am Tage 0 kurz vor Hutbildung stehend; 
Durchschnittswerte von Teilen aus sieben verschiedenen Nachzuchten, in fünf Nachzuchten 
V und H von denselben Pflanzen, in zwei Serien von verschiedenen Nachzuchten stammend 














2. Gleich lange Vorderstücke von Pflanzen verschiedener Nachzuchten 
wachsen, wie schon angeführt wurde, nicht immer gleich gut. Für die 
hier verfolgten Ziele wurden absichtlich Serien von sehr unterschiedlich 
wachsenden Vorderstücken verglichen. Unter Wuchsleistung ist dabei 
die Stiel-, Wirtel- und Hutbildung zu verstehen (HAMMERLING 1934a, 
1953, 1957). Alle Vorderstücke der 5 hierauf näher geprüften Nach- 
zuchten bildeten etwa 5—6 mm neuen Stiel und 1—2 Wirtel, sie unter- 
schieden sich vor allem in der Hutbildung: 0—60% Hüte, wobei diese 
Durchmesser bis zu 4—5 mm erreichen konnten (Abb. 2 und Tabelle 2). 
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Werden die 5 Serien a—e absteigend nach ihrer Wuchsleistung geord- 
net, so ergibt sich eine eindeutige Beziehung zum Umfang ihrer Protein- 
synthese. Diese war bei den am besten wachsenden Vorderstiicken (a) 
am hôchsten, bei den am schlechtesten wachsenden (e) am geringsten 
(Abb. 2; Kurve f bezieht sich auf unten zu besprechende Versuche von 
VANDERHAEGHE 1954). Nur die Vorderstiicke der Nachzucht d mit 2% 
Hüten fallen wohl etwas aus der Reihe; ihre Proteinzunahme war nach 
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4 2 28 35Tage 42 
Abb. 2 und Tabelle 2. Korrelation zwischen Wachstum und Proteinzunahme bei verschieden 
stark wachsenden 10 mm langen Vorderstiicken aus fünf Nachzuchten (a—e). f Ebenso 
nach VANDERHAEGHE (1954), Vorderstücke 16,8 mm lang. a—f Zellen am Tage 0 kurz vor 
Hutbildung stehend 


4 Wochen bereits ebenso hoch wie die der Serie c mit 10% Hiiten nach 
6 Wochen. Ob in Serie d eine Kompensation durch Bildung merklich 
langerer Stiele erfolgte, wurde nicht in ausreichendem MaBe gepriift. 

Noch im schlechtesten Falle (Serie ¢) betrug die Protein-N-Zunahme 
1,2 ug (100% ), im besten Falle (Serie a) lag sie über 2,7 ug (über 270%). 
Diese Serie wurde nur bis zur 4. Woche gepriift. Die Geschwindigkeit 
der Zunahme war zu diesem Zeitpunkt noch nicht erkennbar vermindert, 
das Ende der Zunahme also noch nicht erreicht. Die übrigen Serien 
tendierten nach etwa 4 Wochen zum Stillstand, was bei den nichtwach- 
senden Hinterstiicken schon nach etwa 14—20 Tagen der Fall war. 

Die ersten direkten Protein-N-Bestimmungen sind VANDERHAEGHE 
(1954) zu verdanken. Die kernhaltigen Teile wuchsen durchaus gut, was 
auch fiir ihre Proteinzunahme gilt (s. Methodik und Abb. 2 in HAMMERLING 











Proteinsynthese von Acetabularia 149 


und Werz 1958), aber die Proteinzunahme in den Vorderstücken betrug 
nur 0,54 ug bzw. 42%, war also noch geringer als durchschnittlich bei 
“den von uns untersuchten nichtwachsenden Hinterstiicken (Abb. 2, 
Serie f). Die Ausgangslinge der Teile betrug zwar 16,8 mm, aber die 
Wuchsleistung war mit nur 2,3 mm Stielbildung ohne Hiite gering. Ist 
also die sehr geringe Proteinzunahme auf schlechtwachsendes kernloses 
Material zuriickzufiihren, so ergibt sich doch eine erwiinschte Bestatigung 
der Korrelation zwischen Wuchsleistung und Proteinproduktion. 


Auf das verwendete Material dürfte es auch zurückzuführen sein, 
daß VANDERHAEGHE etwa vom 28. Tage an eine Abnahme des Protein- 
gehalts feststellte, während es bei den von uns und auch den von CLAuss 
(1958), CLauss und Werz (unveröff.) und RICHTER (1958, 1959b) ver- 
wendeten offenbar lebenskräftigeren Teilen nur zu einem Stillstand 
kam, auch bei den Hinterstücken. Dem Stillstand geht ein allmähliches 
Absinken der Zunahme voraus. Der plötzliche aus der Abb. 9 ablesbare 
Stillstand in den Versuchen von BRACHET u. Mitarb. (1955) weist auf 
von dieser Zeit ab störende Außenbedingungen hin. Er liegt nicht an dem 
unterschiedlichen Altersstadium (Zellen mit Hut in Anlage), wie spezielle 
Versuche von Crauss und WERZ (unveröff.) gezeigt haben (s. auch 
HAMMERLING et al. 1958). 

Vergleichende Untersuchungen über die Geschwindigkeit der Proteinsynthese 
an kernhaltigen Zellen oder ihren Teilen aus den gleichen Nachzuchten konnten 
nicht durchgeführt werden. Sie verläuft in den von uns gewählten Altersstadien 
linear, wie aus den eben angeführten Arbeiten sowie denen von VANDERHAEGHE 
(1954), HAMMERLING und WERZ (1958), HAMMERLING et al. (1958) hervorgeht. 
Über 1—2 Wochen verläuft sie weiterhin, wie diese an zahlreichen Nachzuchten 
durchgeführten Versuche gezeigt haben, in kernlosen Vorderstiicken von 1 cm und 
größerer Länge meist ebenso schnell wie bei den entsprechenden kernhaltigen Zellen, 
danach langsamer. Die von BRACHET u. Mitarb. (1955, Abb. 9) ermittelte über 
18 Tage laufende, erheblich größere Geschwindigkeit in kernlosen Vorderstücken 
stellt einen Ausnahmefall dar. 

3. Die geschilderten Befunde zeigen, daß die Frage, wie groß die 
Proteinsynthese eines kernlosen Teiles sei, ihren eigentlichen Sinn erst 
dann erhält, wenn sie auf die Wuchsleistung des Teilstückes bezogen wird. 
Ohne diese Beziehung kann man auch bei direkten Proteinbestimmungen 
nicht mehr sagen, als im Grunde schon seit den ersten Versuchen an 
Acetabularia deutlich war, daß sie nämlich sehr hoch sein kann (HAm- 
MERLING 1934a, b). Weiterhin muß die absolute Länge des Ausgangs- 
teiles in Rechnung gestellt werden. Würden z.B. verschieden lange 
Vorderstücke von Zellen der gleichen Nachzucht verglichen werden, so 
würde die Wuchsleistung mit der Ausgangslänge ansteigen, wobei dahin- 
gestellt bleiben kann, ob ein Höchstwert erreicht wird, der bei noch 
größerer Ausgangslänge nicht überschritten wird (HAMMERLING 1934a, 
1953, 1957). Parallel würde die absolute Proteinzunahme ansteigen, aber 








150 GÜNTHER WERZ und JoACHIM HAMMERLING: 


es würden sich in der relativen Zunahme zum Ausgangs-Proteingehalt 
Senkungen ergeben. Aus diesem Grunde geben die absoluten Zunahmen 
das richtigere Bild, vor allem auch deshalb, weil die Proteinzunahme in 
weiten Grenzen von dem Ausgangs-Proteingehalt unabhängig ist, wie 
schon die hier geschilderten Versuche zeigen (vgl. auch HAMMERLING 
1957; HAMMERLING et al. 1958; Werz 1959). 

Da wir uns auf 10 mm lange Vorderstücke beschränkten, längere Teile 
aber besser wachsen, ist der von uns gefundene Höchstwert von 2,7 ug 
natürlich nicht der überhaupt erreichbare Höchstwert. CLauss (unveröff.) 

200%, fand bei 30—40 mm langen Vorder- 





8 stiicken, das sind ganze kernlose Zellen, 
denen hinten nur das Rhizoid fehlte, 
eine Zunahme um ca. 9 ug Protein- 

RE stickstoff. Das ergibt, multipliziert 


mit dem üblichen Faktor 6,25, die 
enorme Zunahme der Gesamtproteine 
im Cytoplasma und den Chloroplasten 
von 56 ug. CLAUSS verwendete Zellen, 
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Abb. 3. Zwei Serien von 10 mm langen Hut noch nicht angelegt war, eine 
otage dauerte als ihe warnte Zunahme von 7 ug Proteinstickstoff. 

BRACHET u. Mitarb. (1955) fanden 
eine Zunahme um 2 yg. (Vorderstücke meist mit Hut in Anlage, 
absolute Längen unbekannt, jedoch wohl sicher größer als 10 mm. 
Die Vorderstiicke betrugen ?/,, die kernhaltigen Hinterstücke !/, der 
jeweiligen Stiellänge. Die Länge der Vorderstiicke war verschieden; 
denn der Hut wird bei wechselnden Stiellängen angelegt.) 

4. Ein Vergleich der zu der gleichen Serie gehôrenden Vorder- und 
Hinterstiicke ergibt, daB der Umfang der Proteinsynthese der nicht- 
wachsenden Hinterstücke nicht fest mit dem der zugehörigen Vorder- 
stiicke korreliert ist (Tabelle 3). Stets aber lag sie unterhalb der der 
Vorderstücke. Das Maximum war A 1,3 ug Proteinstickstoff. 

5. In 2 Serien von Vorderstiicken dauerte die Proteinzunahme offen- 
bar länger als das Wachstum (Abb. 3). Beide Fälle sind nicht ganz 
sicher. In der ersten Serie, die keine Hüte bildete, war zwar die Stiel- 
verlängerung mit Sicherheit nach 2 Wochen zu Ende gekommen, aber 
die danach erfolgende Proteinzunahme betrug nur weitere 25%. Im 
zweiten Falle betrug der Proteinanstieg von der 2. bis zur 4. Woche 
zwar 66% , jedoch war hier nicht ganz sicher, ob das Wachstum schon am 
Ende der 2. Woche zum Stillstand gekommen war. Inzwischen sind aber 
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Tabelle 3. Protein-N-Zunahmen der Vorder- und Hinterstücke von 5 verschiedenen 
Serien. (ug N/Teil nach 28—42 Tagen; Bezeichnung der Nachzuchten wie in 
- Abb. 2; Hinterstiicke der Nachzucht a aus unbekannten Gründen ungewöhnlich 
geringe Zunahme) 





Nach- 
sucht a b c d e 





V 2,7 2,1 1,8 1,8 1,2 
H 0,4 1,3 0,7 0,8 0,9 


Anfangs-N-Gehalt für H 1,5 1,7 1,9 2,0 2,0 ug 
Anfangs-N-Gehalt für V s. Tabelle 2 

















weitere sichere Fälle hinzugekommen (CLauss 1958). Solche Teile ver- 
halten sich also — cum grano salis — nach Beendigung ihres Wachstums 
wie nichtwachsende Hinterstücke von Anfang an: die Proteinsynthese 
ist unabhängig vom Wachstum. 


Diskussion 

Die Ergebnisse sind in zweierlei Richtung von Interesse: einmal hin- 
sichtlich der Beziehungen zwischen Proteinsynthese und Wachstum der 
Zelle, zweitens hinsichtlich der Art der Kernabhängigkeit beider Vor- 
gänge. 

1. Zellwachstum ist in erster Linie Volumenvergrößerung. Bei 
Acetabularia ist jede Art der normalen Volumenvergrößerung mit 
Proteinnettosynthese verbunden: Stielneubildung durch Spitzen- 
wachstum, späterhin Hutwachstum, ferner Stielverdickung und sekun- 
dare Streckung (HAMMERLING 1958 und unveröff.; HAMMERLING und 
Werz 1958). Bisher wurde noch keine Ausnahme von dieser für kern- 
haltige wie kernlose Zellen geltenden Regel gefunden. Besteht also in 
dieser Hinsicht eine enge Koppelung zwischen Wachstum und Protein- 
nettosynthese, d.h. gilt bislang der Satz „Kein Wachstum ohne 
Proteinsynthese‘‘, so gilt die Umkehrung des Satzes „Ohne Wachstum 
keine Proteinsynthese“ nicht. Denn in den kernlosen nichtwachsenden 
Hinterstücken erweist sich die Proteinsynthese als vom Wachstum 
unabhängig. Das gleiche ist der Fall, wenn bei wachsenden Vorder- 
stücken die Proteinsynthese länger dauert als das Wachstum. Demnach 
ist die Proteinproduktion vielleicht notwendige, sicher jedoch nicht hin- 
reichende Bedingung für das Wachstum der Zelle. Das läßt sich nur 
durch das Verhalten der nichtwachsenden kernlosen Teile erkennen, gilt 
aber natürlich auch für die kernhaltige Zelle. Proteinsynthese allein ver- 
ursacht noch keine Volumenvergrößerung, insbesondere kein Spitzen- 
wachstum. Dieses wird bei Acetabularia vielmehr durch die direkt kern- 
abhängige Produktion und Wirksamkeit ‚‚morphogenetischer Substan- 
zen“ hervorgerufen. Eben diese aber sind in den kernlosen Hinterstiicken 
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nicht in ausreichender Menge vorhanden (s. u.). Bei den Zellen anderer 
Organismen ist zwar nichts über morphogenetische Substanzen bekannt, 
doch liegt bei Spirogyra (v. WissELINcH 1909) wahrscheinlich ein Par- 
allelfall vor: nichtwachsende kernlose Zellen erhöhen wahrscheinlich 
ebenfalls ihren Proteingehalt (vgl. Abschnitt 7). Auch bei Amöben und 
anderen mit Proteinzunahme wachsenden Zellen dürfte die Volumen- 
vergrößerung des Zellkörpers nicht als quasi automatische Folge der 
Proteinproduktion anzusehen sein. 

Hinsichtlich unseres Objektes ist folgende Spezifizierung zu diesen 
Zusammenhängen möglich. In Dunkelheit werden bei Vorhandensein wie 
Fehlen des Kernes sowohl Wachstum als auch Proteinsynthese reversibel 
gestoppt (HAMMERLING 1944, 1957; BRACHET et al. 1955; Sricx 1956). 
Beide Vorgänge bedürfen also der Photosynthese. Auch in belichteten 
kernlosen Zellen läuft die Photosynthese weiter (BRACHET et al. 1955). 
Wie die Ergebnisse zeigen, sind die Mechanismen zur Proteinsynthese 
über die ganze Zelle verteilt und bleiben auch nach Entfernung des 
Kernes noch eine Zeitlang funktionstüchtig (vgl. hierzu Abschnitt 4). 
Daher kann die weiter transformierte Lichtenergie in aus jeder Stiel- 
region stammenden kernlosen Teilen zur Proteinproduktion verwendet 
werden, zum Wachstum kann sie jedoch nur verwendet werden, sofern 
ausreichende Mengen an ‚morphogenetischen Substanzen‘ zur Ver- 
fügung stehen (HAMMERLING 1934a, 1953, 1957; J. u. Co. HÄMMERLING 
1959). Das ist aber, wie eben schon gesagt wurde, in der hintersten Stiel- 
region nicht der Fall. Auf diese Weise wird die Tatsache verständlich, 
daß die Abnahme der Wuchsfähigkeit kernloser Teile, die einem apikal- 
basalen Gefälle folgt, nicht auch zum Aufhören der Proteinzunahme 
führt. 

Dieser Umstand ist nicht so unerwartet, wie es auf den ersten Blick 
scheint. Bereits 1934 wurde gefunden, daß kernlose Teile, die einen 
starken Cytoplasma- und Plastidenverlust erfahren hatten, ihren 
Plastidenspiegel wieder heben können, mitunter offenbar bis auf das alte 
Niveau (HAMMERLING 1934b). Das bedeutet aber starke Proteinsynthese 
in den Plastiden und sicher auch im Cytoplasma. Erfolgte dort dieHebung 
des Proteinspiegels von einem unterschwelligem Niveau aus, so erfolgt 
sie bei den hier untersuchten Zellteilen über das normale Niveau hinaus. 

Wir hatten es im Vorstehenden mit der Unabhängigkeit der Proteinsynthese 
vom Wachstum zu tun, nicht mit dem umgekehrten Problem, ob ein Wachstum ohne 
Proteinsynthese vorkommt. Möglicherweise ist das zweite bei der sekundären 
Streckung von Zellen einiger höherer Pflanzen der Fall. Im einzelnen sind die Ver- 
hältnisse bei diesen jedoch noch weitgehend ungeklärt (Söpına 1952, S. 239). Es 
sei deshalb wiederholt, daß bei Acetabularia auch die sekundäre Zellstreckung, die 
sich an der Verlängerung des Abstandes der Wirtelansatzstellen leicht ablesen 


läßt (HAMMERLING 1934a, 1934b), offenbar mit einer Proteinsynthese verbunden 
ist (HÄMMERLING unveröff.). 
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2. Die hier durchgefiihrten Proteinbestimmungen beziehen sich auf 
den Gesamtgehalt in Cytoplasma und Plastiden. Sie geben daher keine 
“ Auskunft, ob beide Fraktionen oder nur die eine vermehrt werden. In- 
zwischen liegen durch die Arbeiten von CLAUSS (1958) auch hierzu klare 
Ergebnisse vor. Nicht nur in den wachsenden, sondern auch in den nicht- 
wachsenden Teilen werden beide Fraktionen vermehrt. Das Fehlen des 
Wachstums bei den Hinterstücken liegt also nicht an dem Fehlen einer 
Zunahmefähigkeit der cytoplasmatischen Proteine. Es liegt auch nicht, 
wie hinzugefügt sei, an der Unfähigkeit, Membran zu bilden; diese wird 
gebildet, nur in der falschen Richtung, nämlich nur durch Apposition an 
die vorhandene, sich dadurch verdickende Membran (Werz 1957). 

Weiter fand CLAUSS (1958), daß die Zunahme der eytoplasmatischen 
Proteine in den nichtwachsenden Teilen sogar ebenso hoch ist wie in den 
wachsenden. Die höhere Zunahme in den Vorderstücken entfällt also 
auf die Chloroplastenproteine. Das läßt sich aus zwei Umständen heraus- 
wenigstens in gewissem Umfange verstehen. Einmal ist die Erhöhung des 
Proteingehaltes von Plastiden an deren Wachstum gebunden. Die Stiel- 
spitze ist aber ein Ort besonders hoher Anhäufung von auswachsenden, 
vielleicht auch noch sich teilenden Plastidenanlagen (HÄMMERLING 
1934a, 1957; CLauss 1958). Zum anderen wird durch die Bildung neuen 
Stieles und eines Hutes zusätzlicher Raum geschaffen, so daß, solange 
Wachstum erfolgt, die Voraussetzung für eine der Norm entsprechende 
oder doch ähnelnde Partikel- und Substanzverteilung gegeben ist, nicht 
nur für die Plastiden, sondern auch für die zahlreichen anderen Substan- 
zen und Partikel, die an Menge nach der Entfernung des Kernes noch 
zunehmen (vgl. hierzu HAMMERLING et al. 1958; Tabelle 1). Die Pla- 
stiden ähneln in dieser Hinsicht den Polyphosphatgrana. Diese bilden 
sich in großer Zahl in den wachsenden Teilen, in den nichtwachsenden 
Teilen nehmen im wesentlichen nur die vorhandenen Grana an Größe zu 
(Sricx 1953, 1956). 

Bedenkt man hierzu noch, daß in den nichtwachsenden kernlosen 
Teilen eine Überfüllung nicht nur mit Proteinen, sondern auch mit den 
verschiedensten Substanzen erfolgt, so würde man speziell für empfind- 
liche Synthesemechanismen erwarten können, daß sie in den nicht 
wachsenden Hinterstücken eher in Mitleidenschaft gezogen werden als 
in den wachsenden Vorderstücken. In der Tat nehmen eine Reihe von 
Substanzen in diesen stärker zu als in den nichtwachsenden Teilen 
(HAMMERLING et al. 1958, Tabelle 1). Für den Ablauf der Synthese 
cytoplasmatischer Proteine ist es aber, wie wir sahen, unerheblich, ob sie 
in einem wachsenden oder nichtwachsenden Teilstück erfolgt. Diese 
„Unempfindlichkeit‘ ist also viel auffälliger, als es das Gegenteil wäre. 
Wir können dabei dahingestellt sein lassen, ob die Befunde von CLAUSS 
(1958), von denen wir hier ausgingen, unter allen Umständen gelten. 
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Eine andere Frage ist, ob in der Zusammensetzung aus den definier- 
ten Einzelproteinen Verschiebungen eintreten, nicht nur zwischen Pla- 
stiden- und cytoplasmatischen Proteinen in den kernlosen Vorder- und 
Hinterstiicken, sondern auch gegeniiber kernhaltigen Teilen. Es sei 
hierzu darauf hingewiesen, daB entgegen den Angaben von BRACHET 
u. Mitarb. (1955) Ribonucleinsäure und damit wohl auch deren Protein- 
anteil an der Zunahme des Gesamt-Proteingehaltes unbeteiligt ist 
(RicHTER 1957, 1959a, 1959b; Naora, RICHTER and Naora 1959). 
Das ist überraschend, nachdem die Proteinsynthese in so erheblichem 
Maße weiterläuft, wie wir sahen, À bis zu 56 ug. Hinsichtlich spezifischer 
Proteine, die nach Entfernung des Kernes noch zunehmen, fand CLAuss 
(1959) für Phosphorylase eine länger dauernde Synthese als für andere 
Zell-Proteine. Offensichtlich erfolgen also mit der Zeit Verschiebungen 
im Mengenverhältnis definierter Einzelsubstanzen gegenüber der für 
kernhaltige Zellen geltenden Norm. Sie sind jedoch nicht allgemeine 
Regel, wie die Untersuchungen RıcHTErs (1958) an 5 verschiedenen 
Carotinoiden zeigen. 

3. Es ist für Acetabularia als eine photosynthetisierende Zelle selbst- 
verständlich, daß sowohl Wachstum als auch Proteinsynthese vom Grade 
der Belichtung abhängig sind. Das gilt nicht nur für kernhaltige Zellen 
(Abb. 2 in HÂMMERLING und Werz 1958), sondern auch für wuchs- 
fähige kernlose Teile (BETH 1953, 1955). Auch bei diesen wird durch 
Abschwächung der Belichtung dieselbe Wuchsleistung wie bei stärkerer 
Belichtung erreicht. Das Wachstum verläuft also wie bei den kernhal- 
tigen Zellen nur langsamer, was auch für die nicht gesondert gemessene 
Proteinsynthese angenommen werden darf (s. auch HAMMERLING 1957). 
Aber auch bei gleichbleibender Belichtung besteht eine enge Korrelation 
zwischen dem Grade der Volumenvergrößerung (Stielbildung) und 
Proteinsynthese, wie sich durch die Untersuchung der Normalentwick- 
lung aus der Zygote und an extrem verkleinerten kernhaltigen Teilen 
erwachsener Zellen gezeigt hat. Auch diese ist auf die Photosynthese- 
Verhältnisse zurückzuführen (HAMMERLING 1958; HÄMMERLING und 
Werz 1958). 

Die unterschiedlich wachsenden kernlosen Vorderstücke zeigen eine 
weitere Beziehung zwischen beiden Vorgängen: Der Umfang des Wachs- 
tums ist begrenzender Faktor für den Umfang der Gesamt- Proteinproduktion. 
Wenn diese Auffassung richtig ist, so sollte die Proteinproduktion an- 
steigen, wenn es gelänge, die Wuchsleistung kernloser Teile zu steigern. 
Dieser Gedanke war experimenteller Prüfung zugänglich (HAMMERLING 
und SrıcH 1956; J. u. CH. HÂMMERLING 1959). Kernhaltige Teile, die 
nur 1 cm Stiel, also das hinterste Stielstück, besaßen, wurden verdunkelt. 
Nach bestimmten Zeiten wurde der Kern entfernt und das nunmehr 
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kernlose Hinterstück wieder belichtet. Während in Dunkelheit kein 
Wachstum und keine Proteinzunahme erfolgten (WERz unveröff.) und 
‘sich im übrigen die Zelle und auch der Kern auf Abbau umstellten 
(Stich 1956; BRACHET et al. 1955), war trotzdem der Kern bei abge- 
stoppter Photosynthese aktiv im Hinblick auf die Abgabe von Vor- 
stufen morphogenetischer Substanzen an die Zelle geblieben, wie auch 
aus andersartigen Versuchen von Werz (1959) hervorgeht. Diese sonst 
kaum wuchsfähigen Teile wuchsen daher nach Wiederbelichtung gut aus. 
Offenbar als Folge des kerninduzierten Wachstums nahm aber auch die 
Proteinproduktion stark zu (HAMMERLING et al. 1958; WERz unveröff.). 
Zwar liegt kein experimentum crucis vor, aber in Verbindung mit den 
vorstehend geschilderten übrigen Verhältnissen bei kernlosen Teilen 
liegt bisher kein Grund zur Annahme vor, daß auch die Proteinsynthese 
durch hierauf gerichtete spezifische Kernwirkungen gesteigert wurde. 

4. Die Tatsache, daß kernlose Vorderstücke weiterwachsen und 
Proteine synthetisieren, in der ersten Zeit oft sogar ebensoviel wie bei 
Vorhandensein des Kernes, könnte Veranlassung zu einem Vergleich 
mit einem aufgezogenen und nach Entfernung des Kernes nur noch 
ablaufenden Uhrwerk geben. Ein solcher Vergleich würde aber aus ver- 
schiedenen Gründen fehlgehen, schon deshalb, weil z. B. der Umfang der 
Proteinzunahme nicht etwa vom Vorrat an freien Aminosäuren abhängt. 
Auch diese werden synthetisiert, wahrscheinlich sogar über einen länge- 
ren Zeitraum als Proteine (GIARDINA 1954; BRACHET et al. 1955). 

In den kernlosen Hinterstücken werden die zur Proteinzunahme 
führenden Mechanismen sogar erst nach der Entfernung des Kernes und 
durch sie aktiviert. Solange sich die hinterste Stielregion im gesamten 
kernhaltigen Zellverbande befindet, nimmt ihr Proteingehalt in dem von 
uns gewählten Entwicklungsstadium kaum zu (was natürlich nicht aus- 
schließt, daß dort eine Proteinnettosynthese erfolgt, wobei Aufbau 
und Abbau ungefähr im Gleichgewicht stehen würden ; WERz unveröff.). 
Diese Konstanz kommt nicht dadurch zustande, daß dort doch eine 
Proteinzunahme erfolgt, die Proteine jedoch laufend an die wachsende 
Stielspitze abgegeben werden. Aus verschiedenartigen Befunden geht 
vielmehr hervor, daß in wachsenden Zellen die Stielspitze der Haupt- 
Syntheseort ist (HAMMERLING 1934a, S. 57, Abb. 25, und S. 75; RICHTER 
1959; Werz, unveröff.). Das gilt übrigens auch für die RNS (RICHTER 
1959), was ein erhebliches Argument dafür ist, daß in Gegenwart 
des Kernes die RNS-Nettosynthese ganz oder doch größtenteils cyto- 
plasmatischer Art ist (vgl. hierzu für Amöben GoLDSTEIN und PLAUT 
1955; PLAUT 1958). 

5. Zusammenfassend läßt sich über die Beziehungen zwischen Wachs- 
tum und Proteinsynthese der Zelle feststellen: Weder ist Wachstum für 
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die Proteinzunahme erforderlich, noch führt Proteinzunahme allein schon 
zum Wachstum. Wächst die Zelle, so sind Proteinsynthese und Wachstum 
eng korreliert. Jedoch wächst eine Zelle nicht um so besser, je mehr Proteine 
sie bildet, sondern sie bildet um so mehr Proteine, je besser sie wächst. 

6. Es bleibt nun die Art der Kernabhängigkeit des Wachstumes und 
der Proteinsynthese zu besprechen. Für die zum Wachstum führenden 
Prozesse ist durch die bereits angeführten Versuche über die Kern- 
aktivität bei aufgehobener Photosynthese definitiv gezeigt worden, daß 
sie an ihrer Basis unmittelbar kernabhängig sind. Der Kern gibt Vor- 
stufen der morphogenetischen Substanzen an das Cytoplasma ab. Der 
Umfang des Wachstums, das von ihnen nach lichtabhängigen Um- 
setzungen zur aktiven Form induziert wird, ist durch ihre Menge im 
Augenblick der Kernelimination begrenzt. Für alle Einzelheiten, welche 
diese ihrer Natur nach unbekannten, aber realen Substanzen betreffen, 
kann hier auf die Zusammenstellungen an anderer Stelle verwiesen 
werden (BETH 1953, 1955; HAMMERLING et al. 1958; J. u. CH. HÂMMER- 
LING 1959)!. 

Die Proteinsynthese dagegen ist nur sehr indirekt kernabhängig. 
Einmal nimmt der Proteingehalt nach Entfernung des Kernes erheblich 
zu, zum anderen ist die Zunahme in weiten Grenzen nicht vom Aus- 
gangsgehalt der Proteine abhängig. Schließlich werden bei den kernlosen 
Hinterstücken die zur Proteinzunahme führenden Mechanismen sogar 
erst nach Entfernung des Kernes aktiviert. 


Mit bis zu 9 ug Zunahme an Proteinstickstoff ist die extranucleäre 
Proteinsynthese so hoch, daß der Kern nicht mehr als ein Haupt- 
Proteinsynthese-Zentrum für die Zellproteine betrachtet werden kann 
(CAsPERSSON 1950). Außer der Proteinsynthese laufen zudem zahlreiche 
andere Nettosynthesen nach Entfernung des Kernes in hohem Umfange 
ab und erweisen sich damit ebenfalls als nur indirekt kernabhängig. 
Sie sind an anderer Stelle aufgezählt worden (HAMMERLING et al. 1958). 
Auch von diesem Gesichtspunkt aus gesehen, wäre es eher überraschend, 
wenn die Proteine eine Ausnahme darstellen würden. Jedenfalls sind 


1 Wir haben es in dieser Arbeit nicht ‚mit Problemen der Morphogenese als 
solcher zu tun, sondern mit Wuchsproblemen. Trotzdem kann die pauschale alte 
Bezeichnung ,,morphogenetische bzw. formbildende Substanzen‘‘ (HAMMERLING 
1934a; HAMMERLING et al. 1958) beibehalten werden, schon deshalb, weil jedes 
Zellwachstum zugleich Morphogenese ist: Acetabularia mediterranea wächst als 
mediterranea und nicht als crenulata. Außerdem ist der Begriff ,,Wuchsstoffe‘‘ 
bereits für Substanzen wie Auxin, Biotin usw. belegt. Vorläufige Untersuchungen 
mit Substanzen dieser Art haben bisher keinen Anhaltspunkt ergeben, daß sie in 
kernlosen Hinterstücken Wachstum induzieren. Dieses wäre das entscheidende 
Kriterium. Ob aus dem Kern wirklich Vorstufen oder die definitiven Substanzen 
entlassen werden, ist hier unerheblich. 
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Zahl und Umfang der nur indirekt kernabhängigen extranucleären Pro- 
zesse viel größer, als man früher zu erwarten geneigt war. Dabei wurde 

* freilich von den sehr geringen Leistungen kernloser Amöben ausgegangen 
(BRACHET 1955) (s. hierzu auch Abschnitt 7). Geht man dagegen von 
der Tatsache aus, daß ausreichend große Vorderstücke von Acetabularia 
ohne Kern über die erste Zeit hinsichtlich Stiel-, Wirtel- und Hutbildung 
ebenso schnell und vollkommen wachsen können wie mit Kern, so müssen 
Biosynthesen, die gleich nach Entfernung des Kernes eingestellt werden 
oder schnell absinken, viel auffälliger sein als die weiter in Funktion 
bleibenden. In diesem Zusammenhange müssen noch folgende Über- 
legungen angestellt werden. 

a) Auch bei stärkster Proteinzunahme nach Entfernung des Kernes 
ist natürlich die Möglichkeit nicht ausgeschlossen, daß ein quantitativ 
zunächst nicht faßbarer, aber physiologisch wesentlicher Teil bestimmter 
Proteine aus dem Kern stammt oder ihre cytoplasmatische Synthese 
in ähnlich direkter Beziehung zum Kern steht, wie es hinsichtlich des 
Wachstums der Fall ist. Das ist vielleicht bei Amoeba proteus der Fall, 
jedoch sind andere Deutungsmöglichkeiten nicht ausgeschlossen (MazıA 
und Prescott 1955). 

b) Es wird generell naheliegen, eine direkte Kernabhangigkeit zu 
vermuten, wenn eine Zell-Substanz nach Entfernung des Kernes nicht 
mehr zunimmt. Das gilt, wie wir sahen, außer den ,,morphogenetischen 
Substanzen‘ für die RNS. In kernlosen Amöben nimmt sie schnell und 
stark ab (BRACHET 1955), was im Hinblick auf die generell geringen 
Leistungen kernloser Amöben wohl nicht als zufällige Parallelerschei- 
nungen anzusehen ist. Trotzdem genügen solche Befunde allein noch 
nicht, die Annahme einer direkten Kernabhängigkeit zu begründen 
(vgl. HAMMERLING et al. 1958). In dieser Hinsicht stellen die Chloro- 
plastenproteine ein demonstratives Beispiel dar: ihr Synthesegrad ist 
in Vorder- und Hinterstücken verschieden, aber offenbar nur deshalb, 
weil die Chloroplasten als solche verschieden stark betroffen werden, auch 
diese aber nur aus sekundären Gründen. Es ist in diesem Falle aus- 
geschlossen, daß eine unterschiedliche Art der Kernabhängigkeit vor- 
liegt, da es sich um dieselbe Zelle handelt. 

Als gegenwärtiger Stand des Problemes der Art der Kernabhängig- 
keit der extranucleären Prozesse bei Acetabularia ergibt sich nach den 
vorstehenden Erörterungen: Die einzigen Substanzen, von denen man zur 
Zeit mit Sicherheit sagen kann, daß sie direkt kernabhängig seien, sind Vor- 
stufen (eine oder mehrere) der ,,morphogenetischen Substanzen“. (Dieser 
Schluß beruht nicht nur auf dem eben erörterten Umstand, daß sie nach 
Entfernung des Kernes nicht mehr zunehmen, sondern auch auf den 
anderen angeführten Argumenten.) Die Proteinbildung dagegen ist 
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indirekt kernabhängig. Was unter dieser „indirekten Abhangigkeit“ zu 
verstehen ist, läßt sich noch nicht näher definieren. Bisher hat sich noch 
keine spezifische Ursache ausfindig machen lassen, welche zum Erlöschen 
der Proteinsynthese nach Entfernung des Kernes führt. Hypothesen 
(BRACHET u. CHANTRENNE 1956) und Denkmöglichkeiten (HÄMMER- 
LING 1957, S. 96), daß ein Vorrat von Substanzen, die in spezifischer Weise 
für die Proteinsynthese nötig seien, erschöpft würde, dürften nach den 
Ergebnissen der hier besprochenen Versuche nicht zutreffen, ganz ab- 
gesehen von der Frage, ob solche Substanzen als direkt kernabhängig 
anzusehen sind. Die Synthese von Aminosäuren z. B. — noch fraglich 
ob aller — ist trotz ihrer strengen Genabhängigkeit nur indirekt kern- 
abhängig, darüber hinaus scheinen sie länger synthetisiert zu werden 
als Proteine (vgl. Abschnitt 4 und HAMMERLING 1957, S. 95). 

7. Die Auffassung, daß alle Zellen extranucleäre Zentren der Protein- 
synthese besitzen, ist heute gut begründet. Sie besagt aber noch nichts 
darüber, in welcher Beziehung sie zum Kern stehen. Es fragt sich in 
diesem Zusammenhange, warum sie nach Entfernung des Kernes bei 
Amoeba proteus so schnell, bei Acetabularia so spät außer Funktion gesetzt 
werden, eine Frage, die auch für alle anderen Biosynthesen gilt, die bei 
Acetabularia noch ablaufen. Die Antwort liegt, wie auch BRACHET 
u. Mitarb. (1955) betont haben, offenbar darin, daß kernlose Acetabu- 
larien noch weiter photosynthetisieren, kernlose Amöben aber, wegen 
ihrer Unfähigkeit, Nahrung aufzunehmen, hungern. Werden außerdem 
Acetabularien unter vergleichbaren Bedingungen untersucht, werden sie 
nämlich verdunkelt, so verhalten sie sich im Prinzip wie Amöben. 
Schon oben wurde für kernhaltige Zellen angeführt, daß die Zell- und 
Kernprozesse dann gleich oder bald zum Stillstand bzw. Abbau kommen. 
Das gilt auch für kernlose Teile (Stich 1955; WErz unveröff.). Im 
einzelnen mögen dabei natürlich Unterschiede bestehen, aber schon das 
angeführte Beispiel zeigt, daß kein Grund vorliegt, anzunehmen, 
Acetabularia sei ein Zelltyp, bei dem die Beziehungen Kern—Cyto- 
plasma eine mit anderen Zellen nicht vergleichbare Sonderstellung ein- 
nehmen. Auch in den umgekehrten Beziehungen Cytoplasma— Kern 
hat sich gegenüber „normalen“ Zellen kein prinzipieller Unterschied 
finden lassen, obwohl Acetabularia sich in vieler Hinsicht wie ein viel- 
zelliger Organismus verhält und obwohl sie einen sich mehrere Monate 
nicht teilenden Riesenkern besitzt (HÂMMERLING 1958; HAMMERLING 
und Werz 1958). In Wirklichkeit läßt Acetabularia in beiden Abhängig- 
keits-Richtungen Erscheinungen erkennen, die bei anderen Zellen viel 
schwerer erforschbar sind. Es gibt zudem verschiedene Übergänge von 
den hohen Fähigkeiten der Acetabularien zu den sehr geringen der 
Amöben. Diesen an anderer Stelle aufgeführten Beispielen (BRACHET 
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1957; HÂMMERLING 1957) muB Spirogyra hinzugefügt werden, insbe- 
sondere nach den bisher übersehenen Arbeiten VAN WISSELINGHs (1909). 
‘ Kernlose Spirogyren photosynthetisieren offenbar ebenfalls weiter und 
zeigen Syntheseleistungen, die sich infolge der Kleinheit der Zelle zwar 
der Quantität, aber kaum der Zahl nach von denen Acetabularias unter- 
scheiden. Sie verlaufen sogar wie bei Acetabularia unabhängig davon, 
ob die kernlose Zelle wächst oder nicht. Auch ‚‚kernlose‘‘ unreife rote 
Blutkôrperchen von Säugetieren vermehren ihren Proteinbestand. Es 
handelt sich hier um Hämoglobin, auch mögen noch Kernreste vor- 
handen sein. Immerhin erfolgt die Erhöhung ohne Zellwachstum 
(SCHWEIGER et al. 1956). 
Summary 

1. Not only growing enucleate fragments of Acetabularia, but also non 
growing fragments synthesize proteins to a high degree though less than 
growing ones. Consequently protein increase is independent of growth. 
This follows also from the fact, that in growing fragments protein 
increase can proceed for a longer time than growth. Protein increase is 
not a sufficient condition for growth. This holds probably also for Spiro- 
gyra and other cells in which protein synthesis is normally correlated 
with the enlarging of the cell body. 

2. In growing fragments the extent of protein increase is controlled 
by the extent of growth, and not vice versa, as could be stated by 
researches on enucleate differently growing fragments. In agreement 
with this conclusion is the fact, that, if growth is induced in fragments 
which normally do not grow protein production is enhanced. 

3. The kind of nuclear dependence of cytoplasmic biosynthetic acti- 
vities is discussed. Growth is on its base directly nucleus dependent e. g. 
the production of precursors of the “morphogenetic substances“. 
Protein synthesis, however, is only very indirectly nucleus dependent. 
Up to 56 ug proteins can be synthesized after enucleation, moreover the 
extent of protein synthesis is in far limits independent of the original 
protein contents, whereas growth is limited by the amount of morpho- 
genetic substances present within a fragment at the moment of enucle- 
ation. 

It may be mentioned, that a review of the problems discussed in this paper 


and other ones concerning nucleo-cytoplasmic relationships is given in HAMMER- 
LING et al. (1958). 
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DER BEFRUCHTUNGSVORGANG 
BEI IMPATIENS GLANDULIFERA ROYLE UNTER 
BERUCKSICHTIGUNG DER PLASMATISCHEN 
ORGANELLE VON SPERMAZELLE, EIZELLE UND ZYGOTE 


Von 
WALDTRAUT RICHTER-LANDMANN 


Mit 3 Textabbildungen 
(Eingegangen am 30. Januar 1959) 


A. Einleitung 

Die Entwicklung des weiblichen und männlichen Gametophyten von 
Impatiens glandulifera RoYLe ist in mehreren Untersuchungen (STEFFEN 
1948, 1951; STEFFEN und LanpMANN 1958a, b) beschrieben worden. 
Dabei wurde in den letzten Jahren beim männlichen Geschlecht das 
Verhalten der Plasmabestandteile mitberiicksichtigt, um die ablaufenden 
Differenzierungsvorgange auch von diesem Standpunkt aus betrachten zu 
können. Die Beurteilung des plasmatischen Einflusses auf die Differenzie- 
rung st6Bt jedoch stets auf Schwierigkeiten, da man bisher nur an bereits 
spezialisierten Zellen Organellzählungen durchgeführt hat. In Fort- 
führung dieser Gedankengänge taucht darum die Frage nach den plasma- 
tischen Verhältnissen in der Zygote auf. Damit wird gleichzeitig das 
Problem der plasmatischen Vererbung berührt. Die vorliegende Unter- 
suchung stellt den Versuch dar, Aussagen über die Organellzahlen der 
Eizelle zu machen und den exakten Nachweis des möglichen Übertritts 
der gesamten männlichen Zelle in die Eizelle zu führen. 


B. Ergebnisse 
I. Technik 


Das Material von Impatiens glandulifera, RoYLE stammt aus dem Botanischen 
Garten der Universität Marburg a. d. Lahn!. Hinsichtlich Fixierung (nach Na- 
WASHIN und REGAUD), Einbettung und Färbung (nach FEULGEN und ALTMANN) 
gelten die Angaben der vorangegangenen Arbeiten (STEFFEN und LANDMANN 
1958a, b). Die Schnittdicke für die Feulgen-Präparate betrug 5—10 u, für die 
Altmann-Präparate 1—3 u. 

Die Pollenschlauchkulturen zur Untersuchung der 2. Pollenkernmitose wurden 
auf Zucker-Gelatine-Nährboden (2,5 g Zucker, 3g Gelatine auf 100 ml Leitungs- 
wasser) gezogen. 

Optik: Die Untersuchungen wurden an einem Zeiss-Standard-Mikroskop mit 
dem Neofluar 1:100 (N.A. 1,30) und den Okularen 12,5mal (Beobachtungen) und 


1 Für seine Überlassung sei auch an dieser Stelle vielmals gedankt. 
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25mal (Zeichnungen und Zählungen) durchgeführt. Zur Verbesserung des Kon- 
trastes wurden 2 Trichromfilter-Kombinationen verwendet. Die Zeichnungen 


-wurden mit dem Zeichenprisma der Firma Zeiss in 3400facher Vergrößerung aus- 


geführt. Die Skizzen für die Zählungen der plasmatischen Bestandteile der Zellen 
wurden in 3000facher Vergrößerung angefertigt, um die gleichen Bezugsgrößen 
wie in den früheren Arbeiten verwenden zu können, wodurch ein Vergleich der 
Ergebnisse möglich ist: Auch hier diente eine Fläche von rund 130 u? als erste, 
die Zellanschnittsfläche als zweite Bezugsgröße. 

Zur Ermittlung des Zellwachstums wurde die gleiche Methodik verwendet wie 
früher. (Umrißzeichnungen der Zellanschnitte auf Millimeterpapier und Aus- 
zählung der Quadrate.) 

Die statistische Sicherung der Meß- und Zählergebnisse erfolgte nach Kuckuck- 
Moupkra (1950). 

Frau Prof. Dr. C. Harte bin ich für die Überlassung des Mikroskops, des 
Minot-Mikrotoms und sonstige technische Unterstützung der Untersuchungen, 
sowie für ihre stete Anteilnahme am Fortgang der Arbeiten zu großem Dank 
verpflichtet. 

II. Untersuchungen 

1. Die Bildung der Spermazellen Die Entwicklung des männlichen Gameto- 
phyten ist in den früheren Arbeiten (STEFFEN und LANDMANN 1958a, b) bis zum 
Stadium des zweizelligen Pollenkorns (PK) untersucht worden. Damit wurde der 
Anschluß an die Arbeit von STEFFEN (1951) hergestellt, in der unter anderem die 
Entstehung der Spermazellen von Impatiens glandulifera eingehend beschrieben 
wird. Deswegen erübrigt sich an dieser Stelle eine Wiederholung, zumal die Befunde 
an neuem Material aus verschiedenen Jahren bestätigt werden konnten. 

Im Zusammenhang dieser Untersuchungen interessierte das Verhalten 
der plasmatischen Bestandteile der Spermazellen, das bisher unberück- 
sichtigt blieb. Die Teilung der generativen Zelle vollzieht sich erst im 
Pollenschlauch (PS). Fast ausnahmslos verläßt bei der Pollenkeimung 
zuerst der vegetative Kern das PK, dann folgt die generative Zelle, 
wobei sie eine längliche Form annimmt. Der erste Plasmaausläufer bildet 
sich noch im PK, stets in Richtung der geöffneten Keimpore (Abb.1a 
und b). Dabei gelangt regelmäßig der Hauptanteil der Plastiden in den 
vorderen Zellabschnitt, eine Anordnung, die im PS. beibehalten wird. 
Die Teilung des generativen Kernes setzt sehr bald nach Eintritt der 
generativen Zelle in den PS ein. In ihrem Verlauf erfährt diese weiter- 
hin eine Längsstreckung, ohne daß aber ein Zellwachstum stattfindet. 
Ein solches ist jedoch vor Keimungsbeginn des PK bei der generativen 
Zelle festzustellen, denn die Differenzen der Zellanschnittsgrößen von 
Stadium 6 zu 7 der letzten Veröffentlichung und von Stadium 6 zu a 
dieser Untersuchung (Tabelle 3) sind sehr gut gesichert. Offenbar als 
Reaktion darauf beginnt nun eine Organellvermehrung. Diejenige der 
Plastiden verläuft so rasch, daß sie schon abgeschlossen ist, ehe die 
generative Zelle das PK verläßt (Stadium 7 zu a: p < 0,1%, a zu b: 
p=11,4% für die Werte pro Flächeneinheit; Tabelle 2), während die 
Vermehrung der übrigen Organelle erst während der Mitose zu Ende 
geht (Stadium 7 zu a und a zu b: p<0,1%). Keine der Organell- 
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gruppen nimmt während der Teilung des generativen Kernes eine 
charakteristische Anordnung ein (Abb. 1), wie das z.B. für die Mito- 
chondrien tierischer Zellen bekannt ist. Die generative Zelle hat vom 
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Abb. la—f. Impatiens glandulifera ROYLE. Entstehung der Spermazellen und das Verhal- 
ten der Proplastiden, Chondriosomen und Sphärosomen. Regaud-Fixierung, Säure- 
fuchsinfärbung nach ALTMANN. a, b Generative Zelle bei Keimungsbeginn des Pollenkorns. 
(Letzteres nur teilweise mit der geöffneten Keimpore schematisch angedeutet.) c, d Gene- 
rative Zelle im Pollenschlauch während der Kernteilung. e Kernteilung vollendet. f Zell- 
teilung vollendet. — Plastiden schwarz, Vacuolen punktiert. Einzelheiten der Kern- 
struktur werden mit der angegebenen Färbung nicht erfaßt. — Näheres im Text 


Zeitpunkt ihrer Entstehung, wo nur Zellanschnitte ausgewertet wurden, 
bis zu diesem Stadium die Zahl der plasmatischen Bestandteile minde- 
stens verdoppelt und enthält jetzt rund 70 Organelle. 
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Tabelle 3. Zellanschnitigrößen in Quadratmillimeter bei 3000facher Vergrößerung 



































Mittelwert p-Wert | Anzahl à 
En der Zelifläche % |äMessungen 
Junge generative Zelle nach 1. Pollenkorn- 

dee à ende os À 125+8 <0,1 13 

a) Generative Zelle im keimenden Pollen- 
BRR Rae Ss 4 LE . Li 179 + 10,9 12,6 10 
b) Generative Zelle in Teilung . . . . . 211 + 17,6 4,1 10 
c) Spermazellen vor Befruchtung . . . 263 + 15,3 <0,1 11 
d) Spermazellen während Befruchtung . 423 + 31,6 4 

e) Eizelle 

a) unbefruchtet ........ 2966 + 157,5 13,2 4 
DB) BEERSCHBER 1. .» . es. 2: 3453 + 259,1 11 


Nun erfolgt die Durchteilung des generativen Plasmas. Wie die 
Zählungen an jungen Spermazellen zeigen, besitzen diese die gleiche 
Anzahl von Organellen wie ihre Mutterzelle (b zu ec: p=62,3% bzw. 
13,0% ; Tabelle 1 und 2), d.h.: die Teilung der plasmatischen Bestand- 
teile muß außerordentlich rasch erfolgen, so daß man keine Zwischen- 
werte erhält, was auch durch die geringe Streuung der Mittelwerte 
bestätigt wird. Damit einher geht eine ebenso rasche Zellvergrößerung; 
die Größe der Mutterzelle wird sogar etwas überschritten (Unterschied 
schwach gesichert, Tabelle 3). — Kurz vor oder während des Befruch- 
tungsvorganges erfahren die Spermazellen eine weitere Vergrößerung, 
der aber keine Organellvermehrung mehr folgt. So erklärt sich der 
niedrigere Wert pro Flächeneinheit unter d (Tabelle 2), der bei den 
Plastiden eine gute, bei den Chondriosomen und Sphärosomen eine 
schwach gesicherte Differenz zum Wert des vorhergehenden Stadiums 
zeigt. 

Diese Vorgänge nach der Plasmadurchteilung der generativen Zelle 
zeigen also, daß die Organellmenge der generativen Zelle etwa je zur 
Hälfte an die Spermazellen übergeht und dort sofort verdoppelt wird, 
denn es wird pro Spermazelle die Organellzahl der teilungsbereiten 
generativen Zelle wiederhergestellt (Tabelle 1). 


Der geschilderte Entwicklungsvorgang spielt sich in etwa 24 Std ab; 
das ist die Zeitspanne, die der PS benötigt, um durch den Griffel zur 
Samenanlage und dort in den Embryosack zu gelangen. 


2. Der Befruchtungsvorgang. Die entwicklungsgeschichtlichen Daten der Bil- 
dung des weiblichen Gametophyten sind ebenfalls der Untersuchung von STEFFEN 
(1951) zu entnehmen. Im Rahmen dieser Untersuchung wurden die Stadien heraus- 
gegriffen, die Aufschluß über das Plasmaverhalten der Spermazellen bei der Be- 
fruchtung versprachen. STEFFEN vermutet lediglich das Eindringen männlichen 
Plasmas in die Eizelle (EZ), und die beobachteten „wenigen Fälle‘ werden nicht 
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durch Abbildungen belegt. Es sei vorausgeschickt, daB alle sonstigen im unter- 
suchten Entwicklungsteil erhaltenen Befunde sich mit denen von STEFFEN decken, 
soweit sie PS- und das Kernverhalten aller beteiligten Zellen betreffen. 

Hat der PS die Mikropyle durchwachsen, dringt er in eine der beiden 
Synergiden ein und platzt. Dabei wird die Synergide zerstért: sie platzt 
ihrerseits und transportiert auf diese Weise die Spermazellen und den 
pyknotischen, degenerierenden vegetativen Kern in den Embryosack 
(ES) hinein. DaB ein PS in den ES eingedrungen ist, erkennt man 
zunächst an dem abgestorbenen Synergidenkern, der als länglicher, 
feulgenpositiver Komplex kraftig, aber homogen angefarbt ist im Gegen- 
satz zu dem der intakten Schwesterzelle. [Die Synergidenkerne sind 
vermutlich polyploid. Die chromatischen Strukturen erinnern an die 
von TSCHERMAK-WoEss (1957 a—c) und HAsITSCHKA-JENSCHKE (1957) 
fiir Synergiden und Antipoden beschriebenen Riesenchromosomen. ] 

In der Endosperm-Mutterzelle (End.-MZ.) erfolgt bei Eintreffen des 
PS. erst die Polkernverschmelzung. 

Die beiden Spermazellen kommen nach dem Platzen der Synergide 
meist in den Raum zwischen EZ und End.-MZ zu liegen (Abb. 2a), 
seltener seitlich von der EZ (Abb. 2b). Sie besitzen jetzt wieder eine 
rundliche bis ovale Zellform. Eine solche wird von den Spermazellen 
auch angenommen, wenn der PS (in Kultur) platzt. Danach ist zu ver- 
muten, daB die langgestreckte Form den Zellen im PS aufgezwungen 
wird, sei es durch die räumlichen Verhältnisse oder durch die Plasma- 
stromung. 

Die Frage, wie der Weg zu der EZ und End.-MZ von den Sperma- 
zellen zurückgelegt wird, muB nach wie vor offenbleiben. 

Es ist jedoch möglich, für Impatiens das Eindringen der Sperma- 
zellen in EZ und End.-MZ zu belegen. Zunächst fällt auf, daB die 
, prophasische“ Struktur der Spermakerne (ohne Nucleolus) aufgegeben 
wird und die Kerne sich schwächer färben. Synchron mit der im vorigen 
Abschnitt erwähnten Zellvergrößerung vollzieht sich eine Kernver- 
größerung. In deren Verlauf werden die Chromosomen offensichtlich 
so weit entspiralisiert, daß nur noch kleine, kugelige Chromozentren 
nachweisbar bleiben. Gleichzeitig erscheint der Nucleolus wieder. 
(Diese Struktur besitzt der Eikern ebenfalls. Vgl. Abb. 2a mit c, d,, dg, e.) 
Der Vorgang ist bis zu dem Moment, in dem die $ Kerne in Kontakt 
mit den 2 gekommen sind, abgeschlossen (,‚Reifungsprozeß‘‘ nach 
STEFFEN, dort auch Literatur über gleichlautende Ergebnisse). 

Wie die Barriere der fremden Zellwände überwunden wird, bleibt 
unklar. Die Beobachtungen hierzu blieben ohne Ergebnis; sie lassen 
aber die Vermutung zu, daß die 3 Zelle sich flach und möglichst breit an 
die zu befruchtende © Zelle anlegt und allmählich in diese einsinkt. Die 
Veränderung der Zellform spricht dafür (vgl. Abb. 2c, d,, dg, e, f, g). 
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Abb. 2a—g. Impatiens glandulifera ROYLE. Der Befruchtungsvorgang. Nawashin-Fixierung, 
Färbung nach FEULGEN. — Längsschnitte durch die Samenanlage. a Neben der schräg an- 
geschnittenen Eizelle der Anschnitt des frei im Embryosack liegenden Synergidenplasmas 
(mit dem degenerierenden vegetativen Kern); im Raum zwischen Eizelle und sekundärer 
Endosperm-Mutterzelle die beiden Spermazellen. — In der Endosperm-Mutterzelle oberer 
Polkern sichtbar. — Nucleoli der © Kerne stark vacuolisiert, d Kerne in prophasischer 
Struktur. b,, b, Aufeinanderfolgende Schnitte: neben der Eizelle die zerstörte Synergide 
(mit eigenem und vegetativem Kern) nach der Entleerung in den Embryosack. Die Befruch- 
tung des sek. ESK ist erfolgt, er befindet sich bereits in Teilung. Die zweite Spermazelle 
liegt an der Eizelle (Kernstruktur wie vor). c Die Spermazelle ist in die Eizelle eingedrungen 
und legt sich dem Eikern eng an. Chromosomenstruktur bis auf Chromozentren abgebaut, 
Nucleolus wieder vorhanden. — Rechts der Anschnitt der zerstörten Synergide 
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Abb. 2d u. e. d,, d, Aufeinanderfolgende 
Sehnitte: Eine Spermazelle liegt inner- 
halb der Eizelle teilweise auf dem Ei- 
kern, die andere ist in die End.-MZ ein- 
gedrungen und liegt dem sek. ESK auf. — 
In d, Synergidenanschnitt über dem der 
Eizelle; vegetativer Kern im Raum 
zwischen Eizelle und End.-MZ. e Kern- 
übertritt. © und d Kern sind erst 
teilweise miteinander verschmolzen; der 
é Kern- (und Plasma-)Bereich ist noch 
deutlich abgegrenzt. — Neben der Eizelle 
der Anschnitt der zerstörten Synergide 
mit dem ausgetretenen Plasma; in diesem 
der vegetative Kern. Über dem EZ- 
Anschnitt der der intakten Synergide e 
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Das würde bedeuten, daB die 2 Zellwände lokal voriibergehend auf- 
gelöst werden müßten (aktiv von der ¢ oder 2 Seite her). Daß die 
& Zellwände intakt bleiben, geht daraus hervor, daß diese bis zum Ab- 
schluß der Kernverschmelzung zu beobachten sind. Die Plasmaanglei- 
chung geht nicht so rasch vor sich, wie von STEFFEN (1951) aus 
dem Nichtauffinden des ¢ Plasma- 
bereichs geschlossen wurde. Sie 
beginnt in der EZ erst nach voll- 
endeter Kernverschmelzung (Abb. 2f 
und g). 









Abb. 2f u.g. f Kernverschmelzung fast vollendet. Beginnende Spiralisierung der Chromo- 
somen. d Plasmabereich wird undeutlich. g Kern- und Nucleol lzung sind 
vollzogen. Ursprüngliche Lage des d Nucleolus an den SAT- -Chromozentren, d Kernbereich 
an Häufung des Chromatins kenntlich. ¢ Pl ‚bereich d — Der befruchtete 
sek. ESK bereits in Teilung. — Nucleolusfläche punktiert. Tiefer liegende Kerne oder 
Zellen gestrichelt gezeichnet; V: 1 punktiert (ausgenommen die der Nucleoli, diese 
häufig kristallartige Einschlüsse enthaltend). — Ausführliche Beschreibung im Text 











Der Weg der Spermazellen zu den $ Kernen ist beim vorliegenden 
Objekt kurz. Es ist interessant, zu beobachten, wie die Kernübertragung 
erfolgt (die Beobachtungen gelten für EZ und End.-MZ): Die Sperma- 
zellen legen sich eng an die © Kerne an, so daß (je nach Anschnitt) eine 
mehr oder weniger unregelmäßige Sichelform entsteht. Innerhalb der 
Spermazelle verlagert sich der Spermakern in Richtung des © Kernes, 
vollzieht den (wiederum ungeklärten) Durchtritt durch die Wand der 
Spermazelle und stößt so, ohne 9 Plasma berührt zu haben (!), direkt 
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auf den zu befruchtenden © Kern. Dort findet nun der aus der Abb. 2e 
bis g ersichtliche Prozeß des langsamen Einsinkens des $ Kernes in den 


‘EK statt. (Detaillierte Darstellung für den sekundären Embryosack- 


kern [sek. ESK.] bei STEFFEN 1951.) In seinem Verlauf werden die 
chromatischen Strukturen beider Kerne allmählich zurückgebildet. 


Die EZ wird von der Spermazelle zwar eher erreicht, doch ist in der 
End.-MZ die Befruchtung eher abgeschlossen. Die Kernvereinigung ist 
bei letzterer einfacher aufzufinden, da der sek. ESK völlig ungefärbt 
ist und somit die feulgenpositiven Chromozentren des Spermakernes 
auffallen. Bei Abschluß der EZ-Befruchtung (auch schon früher, vgl. 
Abb. 2b) befindet sich aber der nun triploide Kern bereits in der ersten 
Teilung. Diejenige der Zygote erfolgt unmittelbar nach der Nucleolus- 
verschmelzung. Dabei vollzieht sich auch die endgültige Durchmischung 
des Kernmaterials, denn bis dahin war der Kernbereich noch an der 
dichteren Lagerung der feulgenpositiven Strukturen zu erkennen 
(Abb. 2f und g). 


Berücksichtigt man die plasmatischen Bestandteile bei den beschrie- 
benen Vorgängen, soweit sie Spermazellen und EZ betreffen, so ist 
bereits von der Spermazelle bekannt, daß sie sich zwar kurz vor oder 
während des Eindringens in die EZ noch vergrößert, aber keine Ver- 
mehrung der Organelle mehr erfolgt. Sie geht mit rund 20 Proplastiden 
und 50 Chondriosomen und Sphärosomen in das Befruchtungsgeschehen. 

Bei der Feststellung der Organellzahlen pro EZ stößt man naturgemäß auf 
technische Schwierigkeiten. Die angewandte Färbetechnik erfordert 1 u-Schnitte. 
Es gelingt fast nie, eine vollständige Schnittserie zu erhalten, da sich bis zum Ab- 
schluß aller nötigen Manipulationen ganze Schnitte oder Teile davon vom Objekt- 
träger gelöst haben. Immerhin fanden sich im gesamten Material 3 vollständige 
und eine nahezu komplette EZ-Serie. 

Für die ganze EZ. ergaben sich gegenüber der Spermazelle Zahlen- 
werte in folgenden Größenordnungen: Plastiden: 150—480, Chondrio- 
somen und Sphärosomen: 1000—2500. 

Hierbei wurden keine Unterschiede zwischen unbefruchteten und 
befruchteten EZ. (je 2 Serien) festgestellt. Tatsächlich ist aber eine 
Differenz vorhanden, wie die umfangreicheren Zählungen an EZ-An- 
schnitten pro Flächeneinheit (Tabelle 2) zeigen. Der Unterschied zwi- 
schenden Plastidenzahlen ist schwach, der zwischen den Chondriosomen 
und Sphärosomen gut gesichert. Zu diesem Zeitpunkt findet eine erfaß- 
bare Zellvergrößerung nicht statt (p=13,2% ; Tabelle 3). Allerdings 
wird von STEFFEN (1951) die Angabe gemacht, daß das „Wachstum der 
Eizelle bis zur Befruchtungsreife‘ erheblich ist, verglichen mit dem der 
anschließenden Stadien. So ist die festgestellte Organellvermehrung bis 
zur Befruchtung wohl nicht als ‚‚autonom‘‘ anzusehen, sondern ebenfalls 
als korreliert mit einer vorher erfolgten Zellvergrößerung. — Ob das 
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Hinzukommen der Spermazelle dieses Ergebnis ebenfalls beeinflußt hat, 
ist schwer zu beurteilen. Man könnte ja an eine Verdrängung der Orga- 
nelle durch sie und eine entsprechend dichtere Lagerung dieser pro 





Abb. 3a—c. Impatiens glandulifera ROYLE. Nachweis des ¢ Plasmas in der Eizelle während 
der Befru ‘tung. — Regaud-Fixierung, Säurefuchsinfärbung nach ALTMANN. — Fig.a 
entspricht .ig.e, Fig.b der Fig. f der Abb. 2. c Befruchtung des sek. ESK. Kernver- 





schmelzung ganz, Nucleolusverschmelzung nahezu abgeschlossen. Die Spermazelle liegt 
auch hier dem © Kern eng an. — Zeichenerklärung s. Abb. 2; Proplastiden durch das 
Primärgranunf erkennbar 


Flächeneinheit denken. Die Zellflächen Spermazelle: EZ stehen in 
einem Verhältnis wie 1:8 (vgl. Tabelle 3). Nach Überlegungen am 
Modell ist eine statistisch zu sichernde Änderung der Werte nicht möglich. 


Form und Größe der plasmatischen Bestandteile gehen aus Abb. 3 (Altmann- 
Färbung) hervor. Die Verhältnisse entsprechen denen in den früher untersuchten 
Geweben und Zellen, wenn man das degenerierende Antherentapetum ausschließt. 
Es wurde nirgends Stärke- oder Vacuolenbildung in den Plastiden beobachtet. 
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C. Diskussion 


In der vorangegangenen Arbeit (STEFFEN und LANDMANN 1958b) 
wurden im Entwicklungsgang des $ Gametophyten von Impatiens 
glandulifera bereits 2 Phasen festgestellt, wo offenbar eine Organell- 
vermehrung als Folge einer vorangegangenen Zellvergrößerung statt- 
fand. Dies war der Fall im Antherenloculus bei den Pollenmutter- und 
Tapetumzellen nach ihrer Differenzierung und bei der vegetativen Zelle 
des PK vor und nach der 1. PK-Mitose. Diesem kann nun hinzugefügt 
werden, daß auch im weiteren Ablauf der Entwicklung bei der generati- 
ven Zelle und in den Spermazellen in Korrelation mit Plasmawachstum 
eine Vermehrung sämtlicher Plasmabestandteile erfolgt. Diese Fakten 
stehen nach wie vor in Übereinstimmung mit den Befunden von Fasse- 
FRANZISKET (1955) für Plastiden von Agapanthus und der Lettréschen 
Anschauung über die Kern-Plasma-Mitochondrien-Relation (LETTRE 
und LETTRÉ 1953), wo allerdings keine Aussagen über die zeitliche 
Differenz der korrelierten Vorgänge gemacht werden. 

Die generativen Zellen und die Spermazellen stellen für solche Uber- 
legungen insofern einen besonders günstigen Fall dar, weil sie durch ihre 
Übersichtlichkeit und leichte Zugänglichkeit (in Kultur) gestatten, im 
Gegensatz zu früher die Organellzahlen pro Zelle festzustellen (wenn 
man von den Schwierigkeiten infolge der Kleinheit der Organelle ab- 
sieht). Im Vergleich zu Zählungen an Geweben hat man hier die Möglich- 
keit, eindeutig n- und 2n-Zahlen des Plasmas zu ermitteln. 

In einem Gewebe teilen sich die einzelnen Zellen nicht synchron, und 
man würde deshalb bei Zählungen (die technischen Probleme beiseite 
gelassen) einmal n-Werte (von gerade gebildeten Tochterzellen), zum 
anderen 2n-Werte (von teilungsbereiten Mutterzellen), darüber hinaus 
aber auch Zwischenwerte (von Zellen zwischen 2 Teilungen) erfassen — 
bei der Voraussetzung, daß die Organellvermehrung normalerweise in der 
Interphase erfolgt. Der Mittelwert aus solchen Zählungen pro Gewebe- 
art ist völlig undurchsichtig und für den Plasmongenetiker unbrauchbar. 

Es bleibt jedoch dahingestellt, ob das beschriebene Verhalten der 
3 Zellen mit dem anderer verglichen werden darf; sie befinden sich ja 
innerhalb einer anderen Zelle. Eine Abweichung zeigt sich schon darin, 
daß die Vermehrung der Chondriosomen und Sphärosomen der genera- 
tiven Zelle noch während der 2. PK-Mitose in Gang ist. — Andererseits 
gewinnen die Spermazellen durch ihre Beteiligung am Befruchtungs- 
vorgang erhöhte Bedeutung für die Untersuchungen zur plasmatischen 
Vererbung. 


1 Auf diesen den meisten Zahlenangaben anhaftenden Mangel machte Herr 
Dr. P. MicHAztıs (Köln) aufmerksam. 
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Von einem Zusammenhang zwischen Zellwachstum und Organell- 
vermehrung darf man wahrscheinlich auch bei der EZ sprechen, wenn 
auch in dieser Untersuchung eine Zellvergrößerung letzterer nicht fest- 
gestellt wurde, eine solche aber bei STEFFEN (1951) für die vorangegange- 
nen Stadien beschrieben wird. 

Im Zusammenhang mit der Frage nach der Organellverteilung in 
vegetativer und generativer Zelle vor und nach der 1. PK-Mitose wurde 
früher die Feststellung gemacht, daß die beiden Zellen sowohl darin, 
wie auch im Verhältnis Plastiden :Chondriosomen + Sphärosomen über- 
einstimmen. : 

Um den AnschluB an die neuen Ergebnisse zu erleichtern, seien die Quotienten 
Plastiden : Chondriosomen + Sphärosomen nochmals angegeben: 


Zell N Fläch inhait 


Generative Zelle. . . . . . . . . 1:3,19 1:3,15 
Vegetative Zelle. . . . . . . . . 1:3,57 1:3,54 


AuBerdem fanden sich entsprechende Zahlen für die sekundären Archesporzellen, 
die Ausgangszellen der gesamten Entwicklung: 1:3,38 bzw. 1:2,92. 

Verfolgt man die Entwicklung unter diesem Gesichtspunkt weiter, 
so zeigt sich (vgl. Tabelle 1 und 2), daB zunächst der Quotient, der im 
Stadium 7 der früheren Arbeit (in Tabelle 1 und 2 aufgeführt) noch etwas 
angestiegen ist, durch die unterschiedliche Vermehrungsgeschwindigkeit 
der beiden Organellgruppen in der generativen Zelle verändert wird: er 
erhöht sich infolge rascherer Teilungstätigkeit der Plastiden auf 1:2,0 
bzw. 1:2,1. Durch die letzte Zellvergrößerung der Spermazellen bei der 
Befruchtung sinkt der Verhältniswert wieder, und zwar auf den End- 
wert von 1:4,8 bzw. 1:4,5. Das ist bei Berücksichtigung möglicher 
Materialunterschiede eine auffällige Übereinstimmung mit den früheren 
Werten. Errechnet man dazu die entsprechenden Zahlen für die EZ, so 
ergeben sich ebenfalls vergleichbare Quotienten: unbefruchtet = 1:5,5 
bzw. 1:4,8; befruchtet = 1:5,1 bzw. 1:4,7. 

Diese Übereinstimmung der Verhältniswerte besagt: 

1. Die sich bei der Befruchtung vereinigenden Plasmen sind hin- 
sichtlich ihrer Organellverteilung einheitlich. 

Es stimmen nicht nur die Quotienten überein, sondern auch die Zahlenwerte 
pro Flächeneinheit: die Differenzen d:e* sind schwach und sehr gut gesichert, 
dagegen sind die Differenzen d:e? nicht signifikant, p= 62,6% bzw. >92% 
(Tabelle 2). 

Die Flächenwerte zeigen also ferner, daß die übereinstimmende 
Organellverteilung beider sich zur Befruchtung anschickenden Zellarten 
erst unmittelbar vor der Vereinigung zustande kommt. Auch die Sperma- 
zellen befinden sich zu dieser Zeit schon im ES. Für beide Zellarten 
könnte man darin einen einheitlichen Einfluß vermuten. Dieser Ansicht 
widersprechen jedoch die Verhältniswerte der übrigen in der Anthere 
befindlichen Zellen mit der gleichen Organellverteilung. 
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2. Aus den übereinstimmenden Verhältniszahlen geht ferner hervor, 
daß offenbar bei Impatiens stets nach ‚Fertigstellung‘ einer Zellart 
“ ein charakteristisches Verhältnis der plasmatischen Bestandteile her- 
gestellt wird. 

Ob dieses Verhältnis vielleicht spezifisch für die Pflanzenart, -gattung oder 
-familie ist oder sogar allgemein besteht und durch Teilungs- und Differenzierungs- 
vorgänge vorübergehend bzw. dauernd verändert wird, müssen zukünftige Unter- 
suchungen zeigen. 

Bei der Auswertung der vollständigen EZ-Serien (Längsschnitte) 
wurde der Versuch unternommen, den radiären Gradienten, der grund- 
sätzlich für jede Zelle (Bünnıne 1948) und für die Zygote ‚im verstärk- 
ten Maße‘ (BARTELS 1956) zu fordern ist, nachzuweisen. Mit Hilfe des 
Verhältniswertes Plastiden : Chondriosomen + Sphärosomen pro Schnitt 
wäre ein Organellgefälle von der Zellwand bis ins Zentrum (Median- 
schnitte) gut zu veranschaulichen gewesen. Dieser Wert hätte sich je 
nach bevorzugter Lage der Plastiden (in Kernnähe oder an der Zell- 
peripherie) bis zur Mediane erhöhen oder erniedrigen müssen, gleich- 
gültig, von welcher Seite man anschneidet. Die 4 vorhandenen Schnitt- 
serien zeigten eine solche radiäre Polarität nicht. Entscheidende Lage- 
veränderungen durch die Fixierung können mit Sicherheit ausgeschlossen 
werden (vgl. auch Abb. e, und f,). 

Die Organellzahlen pro ganze EZ (Plastiden: 150—480, Chondriosomen + 
Sphärosomen: 1000—2500) fügen sich den von WILDMANN und COHEN (1955) 
angegebenen Näherungswerten für pflanzliche Zellen (Chloroplasten: 100, Mito- 
chondrien + Sphärosomen: 700 + 300) gut ein, wenn man die sicher vorhandenen 
objekt-, umwelts- und genetisch bedingten Schwankungen berücksichtigt (vgl. auch 
MicHAELIS 1958). 

Eine offene Frage bleibt, wie sich das $ Plasma angesichts der quanti- 
tativen Unterlegenheit gegenüber dem der EZ durchzusetzen vermag. Eine 
Klärung dieses Problems ließe sich eventuell mit ‚markierten‘ Organellen 
der Spermazelle erreichen. STUBBE (1957) gelang mit Hilfe mutierter 
& Plastiden der Nachweis gemischter EZ bei Oenothera. Dabei trat 
die vom Vater übertragene Plastidensorte gegenüber den beiden mütter- 
lichen zwar quantitativ zurück, war aber sicher nachzuweisen. 

In Fortsetzung dieser Untersuchungen würde sich die Frage stellen, 
was mit dem ¢ Plasma in der EZ geschieht. Eine Durchmischung der 
Plasmen ist bei Impatiens bis zu Beginn der 1. Teilung der Zygote 
zweifellos nicht erfolgt. Eine Eliminierung wird nach den vorhandenen 
Beobachtungen in diesem Falle nicht angenommen. Die Durchmischung 
müßte also praktisch während der 1. Zygotenteilung bis zur Zellwand- 
bildung erfolgen, was vorstellbar ist. Anderenfalls gelangte das J Plasma, 
da es sich stets im unteren Teil der EZ befindet, in den Suspensor und 
nicht in den Embryo. Für Impatiens liegen keine Hinweise zur Klärung 
dieser Frage vor. Das Verhalten der beiden Plasmen innerhalb der 
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Zygote ist zur Klärung der Probleme der plasmatischen Vererbung von 
grundlegender Bedeutung. Kommt eine Vermischung bis zum Beginn 
oder während der 1. Zygotenteilung nicht mehr zustande, so können 
auch keine plasmatisch gemischten Embryonen auftreten. Ferner ist 
z. B. die Erklärung gescheckter Keimpflanzen durch Entmischung erst 
möglich, wenn die Vermischung väterlichen und mütterlichen Plasmas 
bei der Befruchtung nachgewiesen werden konnte. 

Diese Untersuchung hat gezeigt, daß es mit der klassischen Schneide- 
und Färbetechnik in (unerläßlicher) Verbindung mit der Entwicklungs- 
geschichte möglich ist, die für die plasmatische Vererbung so entschei- 
dende Frage nach der Übertragung & Plasmas bei der Befruchtung und 
den Organellzahlen in der Zygote zu beantworten. Es wäre lohnend, 
diese Möglichkeiten auf die genetisch gut untersuchten Objekte, Epi- 
lobium und Oenothera, zu übertragen und dort die sich anschließenden 
Fragen, von denen an dieser Stelle nur einige aufgezeigt wurden, zu 
klären. 

Zusammenfassung 

1. Die Bildung der Spermazellen von Impatiens glandulifera RoYLE 
erfolgt nach der Pollenkeimung während des Pollenschlauchwachstums 
zur Samenanlage. Innerhalb des dafür nötigen Zeitraumes von etwa 
24 Std wird die Zahl der Organelle vermutlich 2mal verdoppelt: zuerst 
in der heranwachsenden generativen Zelle bis zu deren Teilung (diese 
Angabe ist geschätzt, da für die junge generative Zelle keine Werte pro 
Zelle vorliegen), zum zweiten Male sofort nach der 2. Pollenkorn-Mitose 
in den wachsenden Spermazellen. 

Es wird jeweils ein Endwert von rund 20 Plastiden und 50 Chondrio- 
somen + Sphärosomen erreicht. 

Die Vermehrung der plasmatischen Bestandteile wird als Reaktion 
auf das Zellwachstum angesehen. 

2. Die Organellzahlen der Eizelle und der Zygote von Impatiens 
liegen im Bereich von 150—480 Plastiden und 1000—2500 Chondrio- 
somen + Sphärosomen. 

Eine Organellvermehrung in der Eizelle bis zur Befruchtung kann 
vermutlich auch hier auf vorangegangenes Zellwachstum zurückgeführt 
werden. 

3. Es wird der Nachweis des Übertritts der gesamten & Zelle in die 
Eizelle geführt und durch Abbildungen belegt. Der Befruchtungsvor- 
gang wird beschrieben. Beide Plasmen besitzen bei der Befruchtung eine 
einheitliche Organellverteilung. Es ist auffällig, daß das Verhältnis der 
Organellgruppen beider Zellarten den gleichen Wert hat, wie er früher 
für die generative und vegetative Zelle und die sekundären Arche- 
sporzellen in der Anthere festgestellt wurde. Er liegt immer — bezogen 
auf die Plastiden — bei 1:4. 
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VERSUCHE ZUR ANALYSE VON WACHSTUM 
UND DIFFERENZIERUNG DES LAUBMOOSPROTONEMAS 


Von 
MARTIN Bopp 


Mit 11 Textabbildungen 
(Eingegangen am 20. Januar 1959) 


Einleitung 

Bereits vor etwa 30 Jahren wurde durch Untersuchungen an Ein- 
sporkulturen festgestellt, daß jedem Laubmoos eine bestimmte und 
bestimmbare Protonemaform zukommt (OBERHEIDT, GAUSE, DENNIG, 
WOoESLER). Erst in neuerer Zeit hat sich herausgestellt, daß eine ge- 
setzmäßige Aufeinanderfolge mehrerer verschiedener Differenzierungs- 
schritte erst zu der endgültigen Protonemaform führt, wenn diese 
Schritte auch nicht unbedingt obligatorisch zu sein brauchen und bei 
verschiedenen Moosen unterschiedlichen Charakter haben können 
(SIRONVAL 1947, Borp 1954, KorLEer 1956, ALLsopp und Mirra 1958 
u.a.). Erst mit diesen Feststellungen wurde die Grundlage für eine 
experimentelle Analyse des Protonemawachstums geschaffen. 

Tatsächlich sind die Faktoren, die für das Wachstum der Moos- 
protonemen verantwortlich sind, mit Ausnahme weniger Ansätze 
(Hertz 1945, PRINGSHEIM 1935) bis jetzt noch durchaus unaufgeklärt. 
Einige Tatsachen sind ohne weiteres aus den früheren Beobachtungen 
zu erkennen, so etwa daß die einzelnen Teile eines Protonemas in be- 
stimmter Lagebeziehung zueinander stehen, daß aus mehreren Sporen 
ein gemeinsames Protonema hervorgeht, und daß sich die äußeren 
Äste des Protonemas im allgemeinen radial nach allen Richtungen 
erstrecken. Aber bei den bisher dafür gegebenen Deutungen handelt 
es sich meist nur um eine anschauliche Beschreibung, mit der nicht 
viel gewonnen ist, genauso wie das eigentümliche spiralige Wachstum 
vieler Moosprotonemen (PRINGSHEIM 1935, KoFLER 1957, ALLsoPP und 
Mirra 1958) noch keineswegs eine befriedigende Erklärung gefunden hat. 

Es soll darum versucht werden, an Hand einiger Experimente neue 
Gesichtspunkte zum Verständnis von Wachstum und Differenzierung 
der Moosprotonemen zu gewinnen. Dabei leistet die Chloronema- 
Caulonemakonzeption, wie sie SIRONVAL (1947) gegeben und wir sie 
mit geringen notwendigen Abwandlungen (vgl. van ANDEL 1952) über- 
nommen und bereits mehrfach vertreten haben (Borr 1954, 1957), 
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wertvolle Hilfe. Dabei sollen 3 Probleme in den Vordergrund gestellt 
werden : 
1. Die gegenseitige Beeinflussung von Protonemen. 
2. Der Einfluß des Lichts auf die radiale Ausbreitung des Protonemas. 
3. Die Ursachen für das spiralige Wachstum. 


Material und Methode 


Wir verwendeten zu den Versuchen in erster Linie die bereits in früheren 
Untersuchungen benutzten und einige neue in der Umgebung von Freiburg ge- 
sammelten Funaria-Rassen. Leptobryum piriforme, Barbula unguiculata, Splachnum 
luteum, Mnium spinosum, Fissidens bryoides, Bryum capillare und Pottia trun- 
catula stammen aus Kulturen des Freiburger Gewächshauses, bzw. wurden in der 
Umgebung gesammelt. Die Arbeitsmethoden entsprechen den bereits früher 
angegebenen. Als Ausgangsmaterial dienten immer Einsporkulturen. Soweit 
keine besonderen Angaben gemacht sind, wurde jeder Versuch in mindestens 
5 Petrischalen mit jeweils 4 Protonemen 2mal wiederholt. Die unter konstanter 
Temperatur angezogenen Moose standen in Klimakammern bei 16 Std/Tag. 

Zur Beleuchtung der Moose dienten folgende Einrichtungen: 

1. Ein Lichtkasten zur Beleuchtung senkrecht von oben oder von unten. 
Dieser Kasten enthielt 4 Osram HNW 90-Leuchtstoffréhren. Die Petrischalen 
fanden in einem Abstand von 22cm ober- und unterhalb der Lichtquelle Auf- 
stellung. Eine 16 Std-Beleuchtung brachte innerhalb 4 Wochen eine vollständige 
Entwicklung der Moosprotonemen bis zur Knospenbildung zustande. Der Kasten 
war innen vollständig mit schwarzem Papier ausgekleidet. 

2. Beleuchtung von der Seite. Diese erfolgte ebenfalls in einem schwarz aus- 
gekleideten Kasten mit einer 200 Watt-Glühlampe. Die Petrischalen befanden 
sich auf einigen flachen Stufen in verschiedener Entfernung von der Lichtquelle. 
Diese Entfernungen sind bei der Beschreibung der Versuche angegeben. 

3. Mit Spiegelscheiben ausgekleidete Lichtschränke, die in der Mitte mit 
3 Leuchtstofflampen ausgerüstet waren, zur allseitigen Beleuchtung der Protonemen. 

Alle Beleuchtungsanlagen standen in einem Raum, der auf 15°C konstant 
gehalten wurde und eine dauernde starke Luftumwälzung hatte. Auf diese Weise 
wurde eine Erwärmung, wie sie bei der geringen Entfernung zwischen Lampe 
und Objekt leicht eintreten könnte, vermieden. 

Der in einigen Versuchen verwendete Klinostat besitzt einen Durchmesser 
von 12 cm bis zur Schalenmitte. Er wird durch einen Synchronmotor angetrieben 
und macht 2 Umdrehungen in der Minute. 


Experimenteller Teil 


1. Einige Bedingungen für die normale Protonemaentwicklung 

Kultiviert man ein Einzelprotonema von Funaria hygrometrica bei diffusem 
oder schwach einseitigem Licht auf Agar mit einer entsprechenden Nährlösung, 
so entwickelt sich zunächst ein kreisscheibenförmiges Chloronema, das bei günstigen 
Verhältnissen nach etwa 14 Tagen in Caulonemaäste (Protonemarhizoide, Bopp 
1952) übergeht, die sich ebenfalls radial nach allen Richtungen ausbreiten und 
die durch gleichmäßige Verzweigung, konstante Zellenlänge und schräge Quer- 
wände eindeutig gekennzeichnet sind. Ähnlich liegen die Verhältnisse bei einer 
großen Anzahl anderer Moose (ALLSopP und Mirra 1956, 1958), wobei allerdings 
das Caulonema mehr oder weniger charakteristisch ausgebildet sein kann. Da- 
neben gibt es noch andere Typen der Protonemaentwicklung, die aber in diesem 
Zusammenhang nicht von Interesse sind (z.B. NocucHı und MryaTA 1958). 
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Durch Variation der AuBenbedingungen kann nun die Caulonem- 
bildung künstlich unterbunden werden. Funarien, die bei einer Tem- 
peratur von + 5° C kultiviert werden, sind nach 7monatiger Kultur zu 
dichten und’ ausgedehnten Rasen herangewachsen, die ausschließlich 
aus Chloronema bestehen, Caulonema tritt nicht auf. Dementsprechend 
finden sich auch keine Pflänzchen. Erst nach etwa 9 Monaten bilden 
die meisten Protonemen auch in 5° C allmählich Caulonema aus. Werden 
die Protonemen aber nach der Kultur bei 5° C einige Zeit (10, 20 Tage) 
in 20°C kultiviert und danach wieder in 5°C zurückgestellt, so ent- 
wickelt sich sehr rasch Caulonema, meist schon wahrend der wärmeren 
Kultur, dieses wächst auch in der folgenden Kaltebehandlung weiter 
und bildet Moospflänzchen aus. 

Die normale Entwicklung zu typischen Caulonemen wird auch 
durch Unterwasserkultur in starkem Maße behindert (KoFLER 1956). 
Gleichzeitig ist dann auch die Knospenbildung stark herabgesetzt, 
wenn auch nicht ganz aufgehoben (MEYER 1942). Gegenüber den 
Kulturen auf festem Substrat ist das Auftreten der ersten Pflänzchen 
immer um einige Wochen verzôgert. 

Zusammenfassend geht aus diesen beiden Beispielen hervor, daB bei 
ungiinstigen AuBenfaktoren die inneren Bedingungen fiir die Caulonema- 
differenzierung immer außerordentlich’ verzögert entstehen, während 
sich dies unter normalen Verhältnissen in wenigen Tagen vollzieht. 


2. Die gegenseitige Beeinflussung mehrerer Protonemen 


In früheren Untersuchungen haben wir festgestellt (Bopp 1952), daß sehr 
nahe nebeneinander wachsende Protonemen gemeinsame ,,Hexenringe“ (die ersten 
angelegten Pflänzchen entstehen in einem Ring) bilden, da die Caulonemen, an 
denen die Knospen entstehen, nur nach außen angelegt werden. Dabei waren 
wir von nebeneinander geimpften Sporen ausgegangen. Deutlicher läßt sich die 
Ursache für diese gemeinsame Hexenringbildung aber aus folgenden Versuchen 
erkennen: Protonemen mit gerade beginnender Knospenbildung, die bei 20°C 
angezogen wurden, und Protonemen, die aus + 5° C-Kulturen kamen und nur aus 
Chloronemen bestehen, werden in 3—5 mm Abstand auf frischem Agar ausgelegt 
(Methode: vgl. Bopr 1952). 

















Tabelle 1 
Weiterkultiviert in 
Herkunft 
20°C 5°C 

Beide Stücke aus 5° C . . Hemmung (unregelmaBig) keine Hemmung 
Ein Stück aus 20°C. . . sehr schwache bis 
Ein Stück aus 5°C . . . Hemmung (unregelmäßig) keine Hemmung 
Beide Stücke aus 20°C. vollständige Hemmung schwache Hemmung 


Tabelle 1 zeigt die Ergebnisse bei Weiterkultur in 20°C und 5°C. 
Es geht daraus hervor, daß eine deutliche, gegenseitige Hemmung der 
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beiden Protonemen nur dann auftritt, wenn sie sich im ,,Caulonema- 
stadium befinden. Während rings um die ausgelegten Stücke neues 
‘Protonema angelegt wird, bleibt der Raum zwischen den Stückchen 
protonemafrei (Abb. la und b), unabhängig davon, in welcher Richtung 
zum Licht die Schalen aufgestellt sind. Alle neuentwickelten Teile be- 
sitzen hierbei Caulonemacharakter — wie auch Skeptiker wohl ohne 
Schwierigkeiten erkennen können! Keine Hemmung tritt auf, wenn 





Abb. 1a u. b. Gegenseitige Hemmung mehrerer Protonemastückchen. a Die neuange- 
legten Caulonemaäste erstrecken sich auf dem Agar nur nach außen. Der Raum zwischen 
2 Protonemen bleibt völlig protonemafrei. b Der Raum zwischen 4 Protonemen ist eben- 
falls völlig protonemafrei. Alle neuangelegten Caulonemen bilden eine gemeinsame Spirale 


sich die ausgelegten Stücke im ‚Chloronemastadium‘“ befinden und 
auch nur Chloronema neu gebildet wird (vgl. Bopr 1952, S. 126). Da 
die in Kälte herangezogenen Protonemen bei 20°C schon nach wenigen 
Tagen zur Caulonemabildung übergehen, zeigen sich unter diesen Ver- 
suchsbedingungen variable Ergebnisse, je nach dem, ob sich noch 
Chloronema entwickelt oder nicht. 

Werden die nebeneinanderliegenden Protonemastücke durch Deckgläschen 
getrennt, so bleibt die Hemmung aus, die Caulonemen wachsen bis an die Deck- 
gläser heran. Die in diesem Experiment erzielte Hemmung kann auch beobachtet 
werden, wenn in eine Petrischale z.B. 25 Einsporkulturen in regelmäßigen Ab- 
ständen geimpft werden. In diesem Falle kommt es nie zu einem Zusammen- 
wachsen der Protonemen (vgl. GAUSE bei Dicranum), obwohl ein einziges Einzel- 
protonema durchaus eine ganze Schale überwachsen kann. Da aber Sporen, die 
in einem Abstand von 4 mm und weniger geimpft werden, ein einziges Protonema 
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ohne gegenseitige Hemmung bilden (Borr 1952), weist dies genau auf dieselbe 
Erscheinung wie in den vorher dargestellten Versuchen hin: 

Protonemen üben von einem bestimmten Entwicklungsstadium 
(Reifegrad vgl. Gorton und Eaktn 1957) an eine Hemmung auf Caulo- 
nemabildung und -wachstum benachbarter Protonemen aus. 

Diese Hemmung kann auch von einzelnen, isolierten Caulonema- 
fäden ausgehen. Legt man solche Fäden in 1—2 mm Abstand von 
einem wachsenden Protonema aus, so werden sie nicht von dessen 
radial nach außen wachsenden Caulonemen überwachsen, es bildete 
sich vielmehr in den über 100 durchgeführten Versuchen eine eindeutige 
Hemmungszone aus. 

Zusammenfassend können wir somit aus diesen Beobachtungen, 
deren Ergebnisse durch andere Versuchskombinationen gestützt sind 
(Bopr unveröffentlicht), folgern, daß von den Caulonemen eine Hemmung 
ausgeht, die verhindert, daß bereits vorhandene Protonemen durch 
andere überwachsen werden. Aus mehreren Sporen hervorgegangene 
und dicht zusammenliegende Protonemen verhalten sich dadurch wie 
ein einziges (vgl. Abb. 1b). 


3. Entwicklung der Funaria-Protonemen bei einseitiger Beleuchtung 

Die kreisscheibenförmige Ausbreitung eines Protonemas auch bei 
schwach einseitiger Beleuchtung läßt sich nur schwer mit der bekannten, 
hohen phototropischen Empfindlichkeit junger 








Tabelle 2 
—— Sporenkeimlinge in Einklang bringen; danach 
Beleuch- + 

Ent- tungs- stellt sich das aus der Spore hervorwachsende 
are pry Chloronema positiv phototrop, das Keimlings- 
rhizoid negativ phototrop ein (PRINGSHEIM 1921, 
+ 2950 Hertz 1942, Fırrına 1950, dort ausführliche 
z a Literatur). Wir untersuchten darum eine stark 
63 830 einseitige Lichteinwirkung auch auf die spätere 

— Entwicklung des Protonemas. 





Die Protonemen wurden 7 bzw. 14 Tage bei 


Die Werte - 
mer te,  diffusem Licht angezogen, wodurch kleine, scheiben- 


den gemessen bzw. 


nach der Formel förmige Räschen mit kleineren bzw. größeren 
en a Durchmessern entstanden. Diese Protonemen 
Br... wurden dann im Lichtkasten in verschiedenen 


errechnet. Gemesse- Entfernungen von der Lichtquelle aufgestellt. Die 
ne und errechnete 


Werte stimmen sehr  Entfernungen und die entsprechenden Belichtungs- 
gut überein. stärken sind in Tabelle 2 angegeben. Nach 6 Wochen 

hatten sich die Protonemen stark auf die Licht- 
quelle zu entwickelt und waren zu der in Abb. 2 aufgezeichneten Breite 
herangewachsen. Wir können daraus folgern: In den höheren Licht- 
intensitäten (3000 Lux) sind die nach 8 und 14 Tagen in den Lichtkasten 
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gebrachten Protonemen ungefähr gleich breit, sie haben sich also 
noch nachträglich und zwar in beiden Fällen gleich stark quer zur 
‘Lichtrichtung entwickelt. In den niederen Lichtintensitäten dagegen 
(< 1150 Lux) differieren die Breiten deut- 
lich, die Protonemen haben sich nur in m 
Richtung auf die Lichtquelle zu entwickelt, ' 
ihre Breite entspricht ungefähr dem 
Durchmesser der Rasen zur Zeit des 
Versuchsbeginns. Diese Unterschiede sind 7 NY 
darauf zurückzuführen, daB die sich nach N 
der Seite hin entwickelnden Fäden in den I 
niederen Lichtintensitäten nicht entstehen. — 
Die positiv phototrop wachsenden Teile 2,9 7750 150 830 
des Protonemas sind nämlich unverzweigt, : Lux 
völlig grün, besitzen also reinen Chloro- 31 Xnnangigkeit von der peu 
nemacharakter; sie entsprechen den aus ee op oe nager vi 
der Spore wachsenden positiv phototropen yiert und zwar I 14 Tage, II 7 Tage. 
Chloronemafäden. In den höheren Licht- Nur bei höheren Lichtintensitäten 
entwickeln sich die Protonemen 
intensitäten erstrecken sich dagegen viele in die Breite. Bei niederen wird 
Fäden zunächst radial nach außen, diese ‘ie Breite vom Versuchsbeginn 
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beibehalten 
sind immer durch regelmäßige Seiten- 
verzweigung und konstante Zellänge als 
Caulonemen klar gekennzeichnet. Alle | Caulonema 
Caulonemen befinden sich immer auf der 
lichtabgewandten Seite und biegen in den Load 


äußersten Teilen stets in die negativ 
phototrope Richtung um. Das gesamte 
Wachstum läßt sich schematisch, wie in 
Abb. 3 darstellen. PRINGSHEIM (1935) + Chloronema 
stellte ahnliche Versuche an, dabei waren Î 
aber die Lichtintensitäten zu gering,um ein Licht 
ausreichendes Wachstum zu bekommen. 

Die Versuche mit einseitiger Beleuch- Abb. 3. Schema der Protonema- 

: 3 entwicklung bei einseitiger Be- 
tung bewiesen ganz klar, daß der Unter- leuchtung (etwa 1700 Lux) 
schied zwischen Chloronema und Caulo- 
nema nicht nur morphologischer, sondern auch physiologischer Natur 
ist, was durch folgende Beobachtungen besonders erhellt wird: 

a) Vereinzelt geht das positive Chloronema in Caulonema über, 
was an der damit beginnenden sehr regelmäßigen Seitenverzweigung 
zu erkennen ist. Mit der Veränderung des Zellcharakters geht ein 
Wechsel der Wachstumsrichtung mindestens bis zu einer Einstellung 
senkrecht zum Lichteinfall parallel. Die damit verbundene Krümmung 
kann nach links oder rechts erfolgen. 


§ pr. Profonema 
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b) Mitunter verlieren auch Caulonemen ihre typischen Eigenschaften 
(regelmäßige Seitenäste, gleichmäßige Zellänge) und gehen dann wie 
die urspriinglichen Chloronemen in positiv phototropes Wachstum 
über. Beide Erscheinungen wurden in allen Lichtintensitäten gelegent- 
lich beobachtet. 

c) Die Seitenäste der Caulonemen wachsen streng positiv phototrop, 
sie besitzen also reine Chloronemaeigenschaft und wachsen mit dem 





Abb. 4. Linksgedrehte Spirale von Funaria hygrometrica bei Beleuchtung senkrecht von 
oben. In der Mitte Chloronema, die Caulonemaäste sind spiralig gekriimmt. Die schwarzen 
Punkte an diesen sind Pflänzchen 


ursprünglichen Chloronema (vgl. Schema) parallel, entsprechendes 
wurde bereits für das ,,aereal system‘ bzw. die ,,Seitenfaiden der Haupt- 
fäden‘‘ anderer Moose (ALLsopp und Mirra 1958, WoEsLER 1933, 
PRINGSHEIM 1921) festgestellt. 

Pflänzchen traten in allen diesen Versuchen nur in den ersten 
zwei Helligkeitsstufen auf, sie befanden sich — mit Ausnahme einiger 
infizierten Protonemen (vgl. SIRONVAL 1947) — immer auf der licht- 
abgewandten Seite, d.h., stets an den Caulonemen. 

Zusammenfassend lassen sich also Caulonemen und Chloronemen 
durch ihre Wachstumsrichtung bei stark einseitiger Beleuchtung 
deutlich unterscheiden: Chloronemen wachsen positiv, Caulonemen 
negativ phototrop. Der reizphysiologische Umschlag fällt mit dem 
morphologischen genau zusammen, was den Versuchen Firrines (1950) 
an Primärrhizoiden entspricht. Radiäre Protonemen können darum bei 
stark einseitiger Beleuchtung nicht entstehen. 
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4. Das spiralige Wachstum der Protonemen 











Korter (1957) hat vor kurzem das spiralige Wachstum mancher 
wunderliche Tatsache hingewiesen, daß dieses Wachstum außer bei 
PRINGSHEIM (1935) bisher in der Literatur nicht erwähnt wurde. Ein 
„diffusem‘ Licht. 

Ich habe bereits vor einiger Zeit — unabhängig von den Beobach- 
Beachtung geschenkt und dabei eine Reihe von Experimenten aus- 
geführt, die dazu dienen sollen, einen Aufschluß über diese eigentüm- 
die auch von allgemeinem 
Interesse sein dürfte (vgl. 

1924), zu gewinnen. = : À 

a) Abhängigkeit der Dre- # ni 

Abb. 5. Schema fiir den Kriimmungskoeffizienten. 
lenden Licht. Der zu den der Caulonemaäste. Die Mittelwerte aller Versuche 

liegen im schraffierten Raum, zwischen 

dete Stamm von Funaria 
hygrometrica zeigt bei Wachstum auf Knop-Agar und unveränderter 
uhrzeigersinn, Abb. 4). Dieser Drehsinn bleibt bei Beleuchtung senkrecht 
von oben erhalten, kann aber mitunter schwächer ausgebildet sein. 
a/b) der einzelnen Fäden auch unter verschiedenen Bedingungen nur in verhältnis- 
mäßig engen Grenzen. Alle Mittelwerte, die von mindestens 200 Protonemen 
im wesentlichen auf die Caulonemaäste beschränkt (wie es auch aus der Abb. 4 
und 5 von KorLer 1957 hervorgeht), ist eine Messung der Krümmung an den 


"Stämme von Funaria hygrometrica beschrieben und dabei auf die ver- 
spiraliges Wachstum der Protonemen (Abb. 4) fand KorLEr bei stark 
tungen KoFLEers — dem Spiralenwachstum von Funaria hygrometrica 
liche Form des Wachstums, 
SSS : N 
PRINGSHEIM und LANGER a WN 
i 

hung vom senkrecht einfal- Das Verhältnis a/b gibt das Maß für die Krümmung 
meisten Versuchen verwen- a/b = 0,12 und 0,25 
Stellung zum Licht eine ausgeprägte Linksdrehung (d.h. im Gegen- 

Wie das Schema der Abb. 5 zeigt, schwankt die Krümmung (Verhältnis von 
gewonnen wurden, liegen im schraffierten Teil der Abb.5. Da sich die Drehung 
einzelnen Fäden ziemlich leicht und eindeutig möglich. 


Werden die Protonemen statt von oben aber senkrecht von unten 
beleuchtet, so ändert sich der Drehsinn. Die Protonemen sind dann — 
vom Schalendeckel aus gesehen — rechtsdrehend (Abb. 6). Genau 
dasselbe Bild ergibt sich, wenn man umgekehrt stehende Petrischalen 
senkrecht von oben beleuchtet, während umgewendete von unten be- 
leuchteten Schalen — immer vom Deckel her gesehen — normal links 
gekrümmt sind. Die Abb. 7 stellt diese Verhältnisse schematisch dar. 
Sehr anschaulich demonstriert dies auch ein Versuch, bei dem die 
Protonemen zunächst bis zur Ausbildung deutlicher Spiralen von oben 
und anschließend von unten beleuchtet wurden. Unmittelbar mit 
dem Wechsel der Beleuchtung wechselte dann auch die Krümmungs- 
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richtung. Unabhangig von der Angriffsrichtung der Schwerkraft bestimmt 

somit immer die Richtung des senkrecht zur Substratoberfläche ein- 

fallenden Lichtes den Drehsinn der Protonemen im Gegenuhrzeigersinn. 
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Abb. 6. Rechtsgedrehte Spirale von Funaria hygrometrica. Beleuchtung senkrecht von unten 


Beeinflußt wird die Krümmung jedes einzelnen Fadens (vgl. S. 193); 
infolgedessen weisen alle Caulonemen ausgelegter Protonemastückchen 
(Abb. 1b) eine gemeinsame Spirale auf. 

b) Entwicklung bei Beleuchtung schräg von oben. Bei einer Beleuch- 
tung schräg von oben, wie sie etwa bei der Aufstellung am Fenster 











Tabelle 3 
Krüm- 
mungs- 
Behandlung koeffi- 
zient 
90° links gedreht . 0,19 
Abb. 7. Krümmungsrichtung der Caulonemen (in 90° rechts gedreht 0,18 
Pfeilrichtung) bei Lichteinfall senkrecht zur Substrat- Klinostat . . . . 0,14 
oberfläche von oben (links) und von unten (rechts) Nordfenster . . . 0,21 


gegeben ist, entstehen ebenfalls spiralisierte Protonemen. Diese Spirali- 
sation ist aber nur dann regelmäßig, wenn die Petrischalen auf einem 
horizontalen Klinostaten stehen oder täglich um 90° gedreht werden. 
Da die Starke der Kriimmung unabhängig von der Richtung dieser 
Drehung ist (Tabelle 3) stellen diese Versuche einen weiteren Beweis 
fiir die Bedeutung des ausschlieBlich senkrecht einfallenden Lichtes auf 
die Krümmung dar. 
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Eine besonders auffallende Veränderung zeigen die Protonemen, 
wenn die Schalen bei schräger Beleuchtung umgekehrt aufgestellt sind. 


In diesem Falle bildet 
sich ein Wachstum aus, 
das man als gescheitelt 
bezeichnen kann. Die 
Caulonemen sind nach 
links und rechts ge- 
krümmt und richten 
sich in ihrem weite- 
ren Wachstum negativ 
phototropisch ein (Ab- 
bildung 9). Durch die 
Drehung der Schalen 
(auf dem Klinostaten 
oder täglich 90°) wird 
diese Wuchsform auf- 
gehoben, die Caulone- 
men erstrecken sich 
dann radial nach außen 
ohne Spiralisation oder 
Scheitelung zu zeigen 
(Abb. 8). Der Agar 
schirmt also in diesem 
Falle so viel Licht ab, 
daß das Bild einer 
vorwiegend einseitigen 
Beleuchtung zustande 
kommt, bei der sich 
die Caulonemen negativ 
phototropisch einrich- 
ten, wie es auch bei 
stark einseitiger Be- 
leuchtung (vgl. S. 183) 
der Fall ist. 

c) Versuche mit 2 an- 
deren Funariastämmen. 
Bereits in den Unter- 
suchungen von GERS- 








Abb. 8. Protonema von Funaria hygrometrica, das mit 
dem Agar nach oben, am Fenster täglich 90° gedreht 
wurde. Statt eines spiraligen ist ein unregelmäßig 
radiäres Wachstum ausgebildet 


Abb. 9. Gescheiteltes Wachstum eines Funariaproto- 
nemas bei Aufstellung am Fenster, Agar nach oben. 
Die Caulonemen wachsen negativ phototrop 


BACH (1922) und BERGDOLT (1931) traten nebeneinander Stämme von 
Bakterien und Pilzen mit und ohne spiraligem Wachstum auf. Ebenso be- 
schreibt KoFLER Stämme von Funaria hygrometrica, die auf verschiedene 
Bedingungen in bezug auf die Spiralisation unterschiedlich reagieren. 


Abb. 8 


Abb. 9 
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Zwei der von uns kultivierten Stämme verhalten sich ebenfalls 
abweichend. Bei der Aufstellung am Fenster trat keine Spiralisation, 
sondern gescheiteltes Wachstum auf. Wir brachten diese Stämme auf 
den horizontalen Klinostaten und belieBen sie während der ganzen 
Entwicklung auf diesem, so daß eine gleichmäßige Belichtung von allen 
Seiten gegeben war. Durch Abschirmung mit schwarzem Papier konnte 
das Licht auBerdem nur von der Schalenoberseite einfallen. Nach 
dieser Behandlung waren auch die Protonemen dieser beiden Stämme 
eindeutig linksspiralisiert. Die Veränderung ist auch an der Anlage 





Abb. 10a u. b. Funaria hygrometrica Stamm II. a Protonema am Fenster wächst geschei- 
telt. Pflänzchen sind nur auf der Rückseite entwickelt. b Auf dem Klinostaten. Die 
Protonemen sind deutlich spiralisiert, die Pflänzchen gleichmäßig ringsum verteilt 


der Pflänzchen klar zu erkennen. Die gescheitelten Protonemen tragen 
die Pflänzchen vorwiegend an der vom Fenster abgewandten Seite, 
während die Protonemen, die auf dem Klinostaten gewachsen sind, 
eine ziemlich deutliche hexenringförmige Anordnung der jungen Moos- 
pflanzen aufweisen (Abb. 10a und b). Die abweichende Reaktions- 
weise dieser Stämme ist so zu erklären, daß die Caulonemen eine höhere 
phototropische Empfindlichkeit besitzen (vgl. Frrrins 1950); infolge- 
dessen genügt eine nur sehr wenig seitliche Belichtung — wie sie bei 
der Aufstellung am Fenster gegeben ist —, um die Caulonemen zum 
negativen phototropen und damit zum gescheitelten Wachstum an- 
zuregen. 

d) Beeinflussung der Protonemaform durch wechselnde Angriffs- 
richtung der Schwerkraft. Während die bisherigen Versuche ausschließ- 
lich auf die Wirkung des senkrecht einfallenden Lichtes hinweisen, 
zeigen die folgenden einen Einfluß der Schwerkraft auf die Spiralisation. 
Petrischalen wurden abwechselnd auf die Ober- bzw. Unterseite gestellt 
und zwar so, daß sie 1. 12 Std belichtet mit dem Deckel nach oben 
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und 12 Std verdunkelt mit dem Deckel nach unten standen, 2. Licht 
erhielten in der Zeit, in der sie mit dem Deckel nach unten standen 
und 3. alle 24 Std gedreht wurden, wobei sie wiederum genau 12 Std 
davon verdunkelt wurden. Die Ergebnisse sind in der Tabelle 4 zu- 
sammengestellt. Sie entsprechen nur in der 3. Serie der Erwartung 
bei ausschließlicher Lichtwirkung. In diesem Falle kompensieren 
sich die beiden durch das Licht bedingten Krümmungsrichtungen, 
woraus das radiäre Wachstum resultiert. Das Ergebnis der beiden 
anderen Versuchsgruppen, nämlich ein in jedem Falle radiäres Wachs- 
tum, kann nur so gedeutet werden, daß bei einem dauernden Wechsel 
der Schwerkraft diese ebenfalls in die Ausrichtung der Caulonemen 








Tabelle 4 

Licht auf dem Boden Licht auf dem Deckel |24 Std auf dem Deckel 
Dunkel auf dem Deckel | Dunkel auf dem Boden |24 Std auf dem Boden 
Erwartung | deutliche Spiralisation gescheitelt radiäres Wachstum 
Ergebnis | nur sehr selten Spira- nicht gescheitelt, keine Spiralisation, 
lisation, meist + un- nicht spiralisiert, radiäres Wachstum 

regelmäßig ausgebreitet} + unregelmäßig aus- 

gebreitet 











eingreift, bzw. die für das spiralige Wachstum verantwortlichen 
Strukturen verändert, worauf in der Diskussion noch eingegangen 
wird (vgl. 8.194). Auch Versuche mit horizontaler Klinostatenachse 
brachten Ergebnisse, die auf einen Einfluß des Schwerereizes beim 
Protonemawachstum hinweisen. Wurden die Petrischalen an der 
Achse gedreht, so war nur in Ausnahmefällen eine schwache Spirali- 
sation zu beobachten, meistens wuchsen die Caulonemafäden radiär. Die 
sich durch das Licht einrichtenden Faktoren, die das spiralige Wachs- 
tum zur Folge haben, können also auch hier nicht wirksam werden. 
Auffallenderweise zeigten aber auch die an der horizontalen Achse still- 
stehenden Kulturen keine Spiralisation sondern ein gescheiteltes Wachs- 
tum, wobei die Caulonemen auf der Substratoberfläche in Richtung 
der Schwerkraft wuchsen. 

Aus diesen Versuchen geht weiterhin klar hervor, daß das Moos- 
protonema sich immer nur der Substratoberfläche entlang ausbreiten 
kann. Daher stellen sich nur bei senkrecht stehenden Petrischalen die 
Caulonemen nach der Schwerkraft ein, während sie sich bei vertikaler 
Oberfläche niemals in Richtung des Schwerereizes einstellen können. 
Auf Grund dieser Versuche ist es deshalb nicht mehr angebracht, die 
Ausbreitung der Moosprotonemen auf der Substratoberfläche als Dia- 
geotropismus oder Diaphototropismus zu bezeichnen (Sacus 1879, 
CzAPEK 1898, S. 265). 


Planta. Bd. 53 13 
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Zusammenfassend läBt sich feststellen, daB nach unseren Experi- 
menten fiir die Kriimmungsrichtung die Einfallsrichtung des Lichtes 
verantwortlich ist. Die Entstehung der Spiralen wird auBerdem durch 
die Schwerkraft beeinfluBt. Da die Protonemen immer auf der Sub- 
stratoberfläche entlang wachsen, macht sich das besonders bemerkbar, 
wenn sich die Angriffsrichtung der Schwerkraft zur Substratoberfläche 
andert. 


5. Die Protonemen einiger anderer Laubmoosarten 


Außer Funaria hygrometrica untersuchten wir noch folgende Arten: 
Leptobryum piriforme, Barbula unguiculata, Splachnum luteum, Mnium 
spinosum, Fissidens bryoides, Bryum capillare und Pottia truncatula. 














Tabelle 5 
Art Caulonemen Spirale 
F.bryoides . . bei älteren Proto- | nach links gekriimmt (gescheitelt) 
nemen deutlich 
B. unguiculata . deutlich sehr ausgeprägt, meist linksdrehend 
P.truncatula . “= scharf gekriimmte Linksspirale 
Sp.luteum . . + deutlich vereinzelt 
L. piriforme . . deutlich selten und undeutlich (vgl. PRINGSHEIM 
1935, ALLsopp und Mirra 1958) 
Br. capillare . | ähnliche Bildungen | gescheitelt, mit Andeutung von Spirale 
Mn. spinosum . ahnliche Bildung schwach, meist links gedreht 


Bei allen diesen Moosen geht aus der Spore ein ausgebreitetes kreis- 
flächenförmiges Protonema hervor, bevor die ersten Pflänzchen an- 
gelegt werden. Es können natürlich nur solche Arten verglichen werden, 
die sich auf Agar bis zur Stämmchenbildung entwickeln. Tritt keine 
Stämmchenbildung ein, so kann das möglicherweise an einer Hemmung 
des Protonemas unter den gewählten Bedingungen liegen und die dabei 
auftretenden Protonemaformen sind rein pathologische Erscheinungs- 
bilder (vgl. Jansen 1913, Noguckı, und Mryata 1958 u.a.). Einige 
andere Arten (z.B. Hypnum spec.), die nur ein kleines Protonema 
bilden und deren Pflänzchen in der Mitte dieses Protonemas liegen, 
sollen ebenfalls außer Betracht bleiben. Bei den in der Tabelle zusammen- 
gestellten Ergebnissen ‚handelt es sich immer nur um eine Rasse jeder 
Art, so daß bei anderem Versuchsmaterial durchaus abweichende Er- 
gebnisse erzielt werden können, wie unsere Versuche an Funaria ge- 
nügend beweisen (Tabelle 5). 

ALLsopp und Mrrra (1958) fanden ein meist linksgedrehtes Spiralen- 
wachstum außer bei Funaria noch bei Pohlia und Leptobryum, die beide 
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auch ein ausgepragtes ,,prostrate system‘ besitzen, und GAUSE (1931) 
bildet ein Protonema von Dicranum ab, das sehr deutlich spiralisierte 
‘Hauptaste hat. 


Man kann also zusammenfassen, daB das spiralige Wachstum bei 
Moosen in den verschiedensten Familien auftritt. Wie die Untersuchung 
verschiedener Rassen zeigt, ist es offenbar genetisch bedingt, wobei 
die Steuerung dieses Merkmals über eine unterschiedliche Reizempfind- 
lichkeit laufen muB. 


6. Einige Beobachtungen über den Wachstumsverlauf der Protonemen 


Betrachtet man das Wachstum eines Protonemafadens im einzelnen, 
so ergeben sich folgende bemerkenswerte Gesichtspunkte: Durch Punkt- 
markierung mit kleinen Kohlepartikelchen auf der Spitzenzelle und 
zurückliegenden Teilen des Fadens konnte festgestellt werden, daB das 
Wachstum der Caulonemen auf die vorderste Zone von 4 u der Spitzen- 
zelle beschränkt ist. Der ausschlieBlich auf diese schmale Zone zurück- 
zuführende Gesamtzuwachs beträgt durchschnittlich 50 u/Std, wobei 
eine Zellänge von ungefähr 300 u erreicht wird. Hinter dieser Wachstums- 
zone liegende Fadenteile verändern sich an ihrer Oberfläche nicht 
mehr, da weder eine Längs- noch eine Querverlagerung der Markierungs- 
punkte festzustellen ist. 

Die Chloroplasten in der Spitzenzelle folgen in konstantem Abstand der wach- 
senden Spitze, ihre Bewegung zeigt ein unregelmäßiges Hin- und Herpendeln, 
das nicht auf eine schraubige Verlagerung des Zellinhaltes schließen läßt. Ebenso 
legen polarisationsoptische Bilder nahe, daß die Textur der Mizellen der Zellwand 
vorwiegend in der Längsrichtung der Zellwände orientiert ist, wobei diese auf 
keinen Fall nur in einer Richtung verlaufen können (vgl. GREEN und CHAPMAN). 
Dieses Fehlen von nachweisbaren spiraligen Strukturen in den Zellen selbst ergibt 
also keinerlei Anhaltspunkte, die als Grundlagen für die Spiralisation der Gesamt- 
protonemen dienen können. Dagegen ist es für das Verständnis der Protonema- 
form wichtig, daß keine nachträglichen Zellstreckungen, sondern ausschließlich 
das Spitzenwachstum der Fäden für diese verantwortlich ist. 


Diskussion der Ergebnisse 


Die Moose werden vielfach als Paradigma für entwicklungsphysio- 
logische Gesetzmäßigkeiten bei höheren Pflanzen verwendet (z.B. 
Bünnıne 1953), da die Verhältnisse bei ihnen besonders einfach zu liegen 
scheinen. Es ist aus diesem Grunde aber unumgänglich notwendig, die 
Physiologie der verschiedenen Entwicklungsschritte auch tatsächlich 
in allen Einzelheiten zu kennen, da man sonst leicht zu falschen Folge- 
rungen gelangt. Besonders die Kenntnisse über die Entwicklung der 
Laubmoosprotonemen sind noch durchaus unvollständig. Sie lassen 
sich aber nach den in dieser Arbeit dargestellten Ergebnisse in einigen 
wesentlichen Punkten ergänzen. 


13* 
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1. Die Reaktionsweise des Protonemas während der Entwicklung 

Das Wachstum des Protonemas von Funaria und einer Anzahl 
anderer Moose ist gekennzeichnet durch die gesetzmäBige Aufeinander- 
folge von Chloronema und Caulonema. Beide Formen unterscheiden 
sich nicht nur morphologisch (Borr 1954), sondern sind auch physio- 
logisch eindeutig zu trennen. Das Chloronema breitet sich bei diffuser 
oder schwach einseitiger Beleuchtung kreisscheibenférmig aus und 
reagiert bei stark einseitigem Lichteinfall positiv phototrop. Die 
Chloronemafäden reagieren auf einen Wechsel der Lichtrichtung mit 
einem scharfen Knick (PRINGSHEIM 1935, Hertz 1942, BÜNNING und 
ErzoLp 1958). Bei weiterem Wachstum geht unter geeigneten Be- 
dingungen, die die stofflichen Grundlagen für diesen Übergang schaffen 
können (vgl. Ernst 1958), das Chloronema allmählich in die Folgeform 
des Caulonemas über. Diese wächst bei diffusem Licht in bogiger Form, 
so daß das Gesamtprotonema ein spiraliges Aussehen erhält (KOFLER 
1957). Bei einseitiger Beleuchtung reagieren die Caulonemen im Gegen- 
satz zum Chloronema negativ phototrop. Es ist dabei für die Reaktions- 
weise charakteristisch, daß die Änderung der Wachstumsrichtung nie 
schlagartig erfolgt, sondern stets allmählich, was einen flachen Bogen 
zur Folge hat. Dieses reizphysiologisch unterschiedliche Verhalten der 
beiden Protonemaanteile bietet die Grundlage für das Erscheinungs- 
bild des gesamten Protonemas (vgl. Abb. 4), nämlich ein dichtes deut- 
lich radiäres Innenfeld aus Chloronema und ein je nach den Umwelt- 
bedingungen spiraliges oder gescheiteltes Außenfeld aus Caulonema. 

Ein geschlossenes Protonema dieser Art entsteht immer, unab- 
hängig davon, ob ihm mehrere oder nur eine Spore oder einzelne Proto- 
nemastückchen zugrunde liegen. Wir konnten zeigen, daß dies auf die 
Hemmung zurückzuführen ist, die von einem Caulonema ausgeht und 
das Wachstum sowie die Entwicklung anderer Caulonemen verhindert. 
Der hemmende Faktor entsteht erst dann, wenn die Protonemen ,,Caulo- 
nemareife‘‘ erreicht haben, d.h., wenn in ihnen das stoffliche Prinzip 
für die Caulonemabildung vorliegt (Borr 1957). Diese Hemmung ver- 
hindert nun, daß vorhandenes Protonema von Caulonemen überwachsen 
wird und daraus folgt, daß Caulonema immer nur nach außen angelegt 
werden kann (vgl. Borr 1952). Das typische Bild eines einzigen Proto- 
nemas kann also auch entstehen, wenn es sich um mehrere Einzel- 
individuen handelt. Diese Hemmung besitzt eine weitere wesentliche 
Bedeutung darin, daß sich mehrere Protonemen grundsätzlich nicht 
gegenseitig überwachsen können. 


2. Die Ursache des spiraligen Wachstums 


Einer besonderen Erörterung bedarf die Enstehung des spiraligen 
Wachstums. Erklärungsversuche, die für verschiedene Objekte mit 
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spiraligem Wachstum herangezogen wurden (PRINGSHEIM und LANGER 
1924, Bercpott 1931, KorLer 1957), können keine befriedigende 
‘ Lösung erbringen, weil sie den wesentlichen Einfluß des Lichts und der 
Schwerkraft nicht berücksichtigen. Wegen dieser richtenden Faktoren 
kann die Spirale aber auch nicht einfach durch eine genetische Anlage 
„zur Linkstendenz‘‘ verursacht sein. 

Wie im experimentellen Teil gezeigt wurde, ist das Wachstum des 
Fadens auf die vorderste Spitze beschränkt, so daß eine Krümmung 
nicht durch die nachträgliche Streckung einer Flanke zustande kommen 
kann. Vielmehr ist dafür allein die Wachstumsrichtung der Spitze 








Abb. 11. Schema für die Spiralisierung von 2 Caulonemafäden durch gleichmäßige Ab- 
lenkung. In dem Schema beträgt diese auf 1 cm 20°. Dadurch kommt eine Gesamtkrüm- 
mung vona/b = 0,26 zustande. Das Protonema erhält auf diese Weise ein spiraliges Aussehen 


unter den jeweils herrschenden Bedingungen verantwortlich. Sind 
diese Bedingungen genügend konstant, so wird jeder Faden in der 
Zeiteinheit stets um denselben Winkel nach links abgelenkt (Abb. 11). 
Dadurch kommt ohne weiteres das Bild einer gemeinsamen Spirale 
aller Caulonemen zustande. Da die Krümmung konstant bleibt, ent- 
fällt die Notwendigkeit eines ‚Gradienten‘ irgendwelcher Art (KOFLER 
1957) von selbst. 

Die auffallendste Erscheinung ist nun, daß die Krümmungsrichtung 
durch das senkrecht einfallende Licht bestimmt wird. Eine solche 
Krümmung, die also senkrecht zum richtenden Reiz erfolgt, ist aber 
nur dann möglich, wenn noch ein weiterer Faktor am Zustandekommen 
dieser Reaktion beteiligt ist (vgl. Snow 1950, ZEYBEK 1957 u.a.). 
Diese könnte durch die Substratoberfläche, auf der sich die Caulonemen 
völlig unabhängig von Licht und Schwerkraft ausbreiten, gegeben sein. 
Wie das Entlangwachsen an der Substratoberfläche auf die Krümmung 
wirkt, ist allerdings schwer zu erklären, da ein schraubiges Wachstum 
der Fadenspitze, die notwendig wäre, um diesen Vorgang verständlich 
zu machen (vgl. PRINGSHEIM und LANGER 1924), nicht gefunden wurde 
und es außerdem gleichgültig ist, ob sich die Protonemen an der Ober- 
oder Unterseite des Substrats befinden. 
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Sehr wesentlich ist auBerdem auch die Konsistenz des Substrats. 
So fand BERGDOLT (1931) bei einem Pilz (Oidium) eine zunehmend 
bessere Ausbildung des Spiralenwachstums mit steigender Festigkeit 
des Agars, und die Protonemen von Funaria hygrometrica besitzen 
auf Agar, der durch Hydrolyse weich gemacht wurde, eine völlig ab- 
weichende Protonemagestalt (ERNST 1958). Diese Feststellungen sind 
wohl so zu deuten, daB zur Ausbildung einer Spirale die Faden ein 
festes Widerlager besitzen miissen. Damit auf einem solchen ein 
Faden in der entsprechenden Weise wächst, ist aber wiederum ein 
schraubiges Wachstum der Fadenspitze Voraussetzung. 

Zweifellos spielt bei der Entstehung der Caulonemaspiralen auch die 
Schwerkraft eine gewisse Rolle, da die Spiralen nur dann regelmaBig 
werden, wenn Licht und Schwerkraft in einer Richtung und zwar 
gleichsinnig oder gegensinnig angreifen, und wenn sich die Angriffs- 
richtung der Schwerkraft während des Wachstums nicht ändert. Bilden 
dagegen Licht und Schwerkraft einen Winkel von 90°, oder liegt die 
Substratoberfläche parallel zur Schwerkraftrichtung, so werden die 
Caulonemen negativ phototrop oder positiv geotrop abgelenkt, so daB 
das spiralige Wachstum aufgehoben wird. Dabei ist wiederum zu be- 
achten, daB das Wachstum stets an die Substratoberfläche gebunden 
ist, also auch nur Reaktionen in dieser Ebene môglich sind. 

Die wahrscheinlichste Deutung fiir das Zustandekommen der Kriim- 
mung unter Beriicksichtigung aller Befunde ergibt sich aus folgender 
Überlegung: Bünnıne und ErzoLp (1958) fanden, daß sich positiv 
phototropes Protonema senkrecht, negativ phototrope Rhizoide unter 
Umständen parallel zur Schwingungsrichtung des polarisierten Lichtes 
einstellen. Eine derartige Ausrichtung setzt doppelbrechende Struk- 
turen voraus, deren Polarisationsebene senkrecht zur Längsachse der 
Zellen liegt, denn nur auf diese Weise erhalten positiv phototrope 
Zellen Licht bzw. negativ phototrope die notwendige Dunkelheit. 


Tabelle 6 (nach KoOFLER) 





en Nährlösung mit NH,(NO,). | Nährlösung ohne NH,(NO,): 





Drehung nach rechts Drehung nach links 


2. Drehung nach links Drehung nach links 
(manchesmal nach- 
träglich nach rechts) 


3. ohne deutliche Drehung | ohne deutliche Drehung 








Die Strukturen quer zur Längsachse sind nun möglicherweise die 
Grundlagen für eine in wandnahen Plasmaschichten lokalisierte Quer- 
polarität. Wenn in den Zellen eine Querpolarität vorliegt, so kann 
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daraus ohne weiteres resultieren, daß die Verlagerung der für das 
Wachstum verantwortlichen Faktoren (z.B. Wuchsstoff) stets auf ein 


‘und dieselbe Flanke der Fadenspitze erfolgt. Solche Strukturen ließen 


sich nicht direkt auffinden. Nachdem aber KorLer durch Veränderung 
der Nährlösung (vgl. Tabelle 6) eine Änderung der Spiralisationsrichtung 
bei einzelnen Funariastämmen erzielen konnte, liegt der Gedanke nahe, 
daß diese Abänderung sich über die Ausbildung polarer plasmatischer 
Strukturen in Zellen, nämlich einer ,,dissymmétries dans les edifices 
moléculaires‘ (KorLER 1957), auswirkt. Vermutlich wird über diese 
asymmetrischen oder querpolaren Strukturen, die Wuchsstoffaktivität 
(Wuchsstoffe sind im Protonema nachgewiesen, ERNST 1958) im Spitzen- 
teil der Zelle durch Inaktivierung oder Verlagerung derart verschoben, 
daß die gefundenen Reaktionen eintreten. Es wird dadurch ohne 
weiteres verständlich, daß die verschiedenen Faktoren, die bei höheren 
Pflanzen die Wachstumsrichtung regulieren, auch die Ausbildung der 
Spiralen beeinflussen. 


Zusammenfassung der Ergebnisse 


Untersuchungen über die Protonemaentwicklung von Funaria hygro- 
metrica führten zu folgenden Ergebnissen: 


1. Durch die Kultur bei +5°C, bei Submerskultur und in sehr 
schwachem Licht wird die Caulonemabildung stark verzögert oder fast 
unterdrückt. An caulonemalosen Rasen entstehen keine Knospen. 

2. Von einem bestimmten Entwicklungszustand an üben Protonemen 
eine gegenseitige Hemmung aus. Die Hemmung verhindert die Aus- 
bildung und das Wachstum von Caulonemen. 

3. Caulonema und Chloronema unterscheiden sich deutlich durch 
ihr phototropes Verhalten. Die Chloronemen sind positiv phototropisch, 
Caulonemen gehen allmählich in negativ phototropes Wachstum über. 

4. Spiraliges Wachstum der Moosprotonemen ist bei den Laubmoosen 
weit verbreitet und kommt in unterschiedlicher Stärke und Ausbildung 
vor. Es wird durch das senkrecht zur Substratoberfläche einfallende 
Licht gesteuert. Bei den untersuchten Funaria-Stämmen erfolgt die 
Krümmung auf Knop-Agar immer vom Lichteinfall gesehen nach links. 

5. Verschiedene Rassen von Funaria zeigen eine unterschiedliche 
Empfindlichkeit für photische Reize, wodurch unter gleichen Bedingun- 
gen entweder spiralige oder gescheitelte Protonemen entstehen. 

6. Durch einen täglichen Wechsel der Angriffsrichtung der Schwer- 
kraft geht das spiralige Wachstum in ein radiäres über. Greift die Schwer- 
kraft parallel zur Richtung der Substratoberfläche an, so sind die Proto- 
nemen gescheitelt. Beides weist auf einen Einfluß der Schwerkraft auf 
die Wachstumsrichtung hin. 
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7. Das Wachstum der Protonemen ist ausschlieBlich auf die vor- 
dersten 4 u der Spitzenzelle beschränkt, so daß eine Fadenkriimmung 
nicht durch einseitige stärkere Streckung zustande kommen kann. 

8. Das spiralige Wachstum entsteht durch eine einseitige Ver- 
lagerung der Wachstumstendenz der Spitze jedes einzelnen Fadens. 
Welche Struktur für diese Verlagerung verantwortlich ist, ist noch nicht 
bekannt. Mögliche Mechanismen werden diskutiert. 
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Aus dem Botanischen Institut der Universitat Erlangen 


DIE BLUTENOFFNUNG BEI OENOTHERA IN ABHANGIGKEIT 
VOM LICHT-DUNKELRHYTHMUS * 


Von 
CARL-GEROLD ARNOLD 


Mit 14 Textabbildungen 
(Eingegangen am 29. Januar 1959) 


Einleitung 

Die Gattung Oenothera ist seit Jahrzehnten ein wichtiges Unter- 
suchungsobjekt der Vererbungsbiologie. Auch am hiesigen Institut 
werden seit langem umfangreiche genetische Untersuchungen mit Oeno- 
thera-Arten durchgeführt, die zu bedeutsamen Erkenntnissen geführt 
haben (Beiträge zur Plasma- und Plastidenvererbung, selektive Be- 
fruchtung usw.). Die ständige intensive Beschäftigung mit diesem 
Objekt lenkt die Aufmerksamkeit des ,,0enothera-Spezialisten‘ auch 
auf Erscheinungen und Probleme, die zunächst außerhalb eines rein 
genetischen Interesses liegen. So wurde erst kürzlich die Physiologie 
der Keimung von Oenothera-Pollen eingehend untersucht (GLENK, noch 
unveröffentlicht). Andere Untersuchungen führten zum Nachweis eines 
antibiotischen Stoffes in Samen verschiedener Oenotheren (ARNOLD 
1958). In der vorliegenden Arbeit soll nun ebenfalls über ein nicht- 
genetisches Oenothera-Problem berichtet werden, nämlich über die Ur- 
sachen der abendlichen Blütenentfaltung. Die Oenotheren sind bekannt- 
lich Nachtblüher. Die Öffnung ihrer Blüten geschieht in den frühen 
Abendstunden, wobei jede Art eine charakteristische Aufblühzeit hat, 
die mit einer beachtenswerten Konstanz und Gleichförmigkeit ein- 
gehalten wird. 

Erstaunlicherweise gibt es nur wenige wissenschaftliche Unter- 
suchungen über die Ursachen dieser abendlichen Blütenentfaltung. Da 
einige Arbeiten aus den Jahren vor 1900 kritischen Anforderungen 
nicht genügen, stützen sich unsere heutigen Erkenntnisse praktisch 
allein auf die Veröffentlichungen von Stemonp (1930 und 1931). Da- 
nach sind es 3 Außenfaktoren, die für den Aufblühvorgang notwendig 
sind: Wärme, eine gewisse Luftfeuchtigkeit und Licht-Dunkelwechsel, 
von denen die Wärme zweifellos der unmaßgeblichste Faktor ist. Zwar ist 
das Erreichen einer Mindesttemperaturgrenze für die Blütenentfaltung 
Voraussetzung (bei Kälte bleiben die Blüten geschlossen), aber sie stehtin 
keinem Zusammenhang mit der Rhythmik des abendlichen Aufblühens. 


* Herrn Prof. Dr. JuLıus SCHWEMMLE zum 65. Geburtstag. 
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Dagegen ist der tägliche Licht-Dunkelwechsel für die Öffnung der 
Blütenknospen offenbar von entscheidender Bedeutung. Stemonp (1931) 
leitet diese Erkenntnis allerdings nur von einem einzigen Versuch her: 
Er entfernte 24 Std vor dem eigentlichen Aufblühtermin, also einen 
Abend vor der erwarteten Entfaltung die Blütenknospen von der Pflanze 
und setzte sie einer andauernden Dunkelheit aus. Die Entfaltung der 
so behandelten Blütenknospen begann später, verlief langsamer und 
blieb meist auf einem Anfangsstadium stehen. Der Öffnungsvorgang 
der Knospen wird also durch den Entzug des letzten Überganges 
Dunkel—Hell weitgehend gehemmt. Dagegen ist eine nur 5 Std vor 
dem Aufblühen einsetzende Verdunkelung nicht imstande, den Verlauf 
des normalen Entfaltungsvorganges zu beeinflussen. 

Für das ungehinderte Aufblühen der Knospen ist am Tage des Auf- 
blühens die Wirkung des Lichtes im Anschluß an die nächtliche Dunkel- 
heit notwendig. Jedoch kommt nach Siemonp (1931) das Licht als 
unmittelbarer Öffnungsreiz nicht in Frage. Er konnte feststellen, daß 
durch eine etwa 4—5 Std vor dem Aufblühen einsetzende Erhöhung 
der Luftfeuchtigkeit der Beginn der Entfaltung vorverlegt und ihr 
Ablauf beschleunigt wurde. SiGMoND nimmt nun an, daß der unmittel- 
bare Anstoß zur Blütenöffnung durch das abendliche Anschwellen des 
Turgors gegeben wird, was eine Folge der um diese Tageszeit einsetzen- 
den Luftfeuchtigkeitszunahme sowie der Schließung der Spaltöffnungen 
ist. Infolge des erhöhten Turgors entwickeln die inneren Blütenteile, 
vor allem die Blütenblätter, einen Druck auf die Kelchhülle, der schließ- 
lich den Kelchverschluß sprengt. In diesem Augenblick werden die 
ersten Anzeichen der Entfaltung sichtbar. 

Bringt man die eben geschilderten Vorstellungen über die Ursachen 
der abendlichen Blütenöffnung bei Oenothera mit den Untersuchungs- 
ergebnissen an einem anderen Nachtblüher in Zusammenhang, so er- 
geben sich einige Bedenken. SCHMUCKER (1928) konnte durch Induktion 
eines inversen Lichtrhythmus die Blüten von Cereus grandiflorus dazu 
zwingen, die Anthese in den Morgenstunden zu beginnen. Die Blüten 
waren den ganzen Tag über geöffnet, um sich in den frühen Abend- 
stunden wieder zu schließen. Nach SCHMUCKER beginnt das Aufblühen 
etwa 12 Std nach dem letzten Übergang Dunkel—Hell. Für die zeit- 
liche Festlegung der Blütenentfaltung bei Cereus grandiflorus ist dem- 
nach das Licht der allein entscheidende Faktor. Gelänge es durch Dar- 
bietung eines inversen Lichtrhythmus unsere Oenotheren ebenfalls zum 
Blühen bei Tag zu veranlassen, so könnten wir die gleiche Feststellung 
auch für Oenothera treffen. Die abendliche Erhöhung der Luftfeuchtig- 
keit könnte dann aber nicht, wie SIGMOND es annimmt, der unmittelbare 
Anstoß zur Blütenöffnung sein. Es dürfte vielmehr der Zeitpunkt der 
für die Blütenentfaltung notwendigen Turgorerhöhung in erster Linie 
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vom Licht-Dunkelrhythmus abhängen. Dieselbe Auffassung wird wohl 
auch von Binnine (1953, $. 461) vertreten, wenn er schreibt: ,,Bei 
Oenothera ist das abendliche Anschwellen des Turgors und die dadurch 
bedingte Zunahme des Druckes auf den Kelch fiir das Offnen der Bliite 
wichtig. Da wir aus dem Studium der tagesperiodischen Turgor- 
bewegungen wissen, daB die Môglichkeit der Erreichung extremer 
Blattlagen (also extremer Turgorwerte) von der Rhythmik des Licht- 
Dunkelwechsels abhangt, bereitet die Erklarung der photoperiodischen 
Bedingtheit jener Blütenöffnungen wohl keine Schwierigkeiten.“ 

Das Ziel der vorliegenden Untersuchungen bestand nun darin, unsere 
Vorstellungen über die Ursachen der abendlichen Blütenentfaltung bei 
Oenothera hinsichtlich der Lichtabhängigkeit zu beweisen. Des weiteren 
sollte ganz allgemein der Einfluß verschiedener Licht-Dunkelrhythmen 
auf den Zeitpunkt der Blütenöffnung geprüft werden. 


Material und Methode 


Die Untersuchungen wurden in den Jahren 1957 und 1958 mit Oenothera Ber- 
teriana und Oenothera campylocalyx durchgeführt. Da sich die Ergebnisse der 
Parallelversuche im Prinzip nicht unterscheiden, werden wir uns häufig auf die 
Wiedergabe der Resultate mit Oenothera Berteriana beschränken. 

Die Anzucht der Pflanzen geschah zunächst nach der Methode von SCHWEMMLE 
(1938). Die Pflanzen wurden aber nicht auf dem Versuchsfeld ausgepflanzt, son- 
dern einzeln in Töpfe umgesetzt. Die Töpfe sind im Freiland in die Erde ein- 
gesenkt worden. Dort verblieben sie bis die jeweiligen Pflanzen für die Versuche 
gebraucht wurden. 

Die Versuche wurden in einem gut durchlüftbaren Institutsraum ausgeführt. 
Als Lichtquelle dienten Osram-Leuchtstoffröhren. Die Lichtintensität betrug in 
Höhe der Infloreszenzen etwa 5000 Lux. Während der Dunkelzeiten wurden die 
Pflanzen unter ein großes mit Verdunkelungspapier überzogenes Holzgerüst ge- 
stellt. Sollten nur einzelne Teile der Pflanze verdunkelt werden, so wurden über 
diese entsprechend große Hauben aus Verdunkelungsstoff gestülpt, die unten zum 
Schutz gegen reflektierendes Licht mit einem Zug versehen waren. Um Krüm- 
mungen der Triebe durch die relativ schweren Verdunkelungshauben zu vermeiden, 
wurden als Stützen entsprechend gebastelte Schweißdrahtgerüste verwendet. 

Je Versuch wurden etwa 15—20 Pflanzen benutzt. Die Versuchsdauer betrug 
meist 1 Woche. Danach waren die Pflanzen vorläufig nicht mehr blühfähig. Die 
Kontrolle erfolgte in Intervallen von wenigen Stunden; im einzelnen mußte man 
sich an die jeweiligen Versuchsbedingungen anpassen. Zuweilen öffneten sich die 
Blüten nicht vollständig, sondern blieben auf einem Anfangsstadium der Entfaltung 
stehen. Das dürfte einmal auf die unnatürlichen Belichtungsverhältnisse der Ver- 
suchsbedingungen zurückzuführen sein, zum anderen aber auch auf die für die 
Pflanzen atnormen Umweltsverhältnisse des Institutsraumes. Es wurden nur 
solche Blüten als geöffnet registriert, bei denen die Kelchblätter einwandfrei 
zurückgeschlagen waren. (Eine ausführliche Beschreibung des Entfaltungsvorganges 
bei Oenothera-Blüten findet man bei Stamonp, 1930). 

Während der Versuchsdauer wurde laufend Temperatur und Luftfeuchtigkeit 
gemessen. Die Temperatur schwankte zwischen 18 und 21°C, die Luftfeuchtigkeit 
zwischen 60 und nicht ganz 80%. Es sind also niemals extreme Werte festgestellt 
worden, die den Versuchsverlauf hätten entscheidend beeinflussen können. 
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Versuche mit Dauerbelichtung 

Die Pflanzen wurden im blihreifen Stadium vom Freiland in jenen 
Versuchsraum gebracht und einer Dauerbeleuchtung ausgesetzt. Der 
Versuchsbeginn wurde auf 12 Uhr mittags gelegt, so daB die Aufblüh- 
zeiten am ersten Abend auf jeden Fall noch normal sein muBten. Wie 
man aber aus der Abb. 1 ersehen kann, wird bei Oe. campylocalyx trotz 
unnatiirlicher Dauerbelichtung auch in den nachfolgenden Tagen der 
normale Entfaltungsrhythmus beibehalten. Je länger jedoch der Ver- 
such dauerte, um so weniger Bliiten waren imstande sich voll zu 
öffnen. Viele blieben auf 
einem Anfangsstadium 7.709 
der Entfaltung stehen. 27ag 
Am 8. Tage des Ver- 
suchs gab es schließlich 
keine blühreifen Knos- 
pen mehr, die über dieses 7% 
Anfangsstadium hinaus £.7@9 
zurvollen Entfaltungka- 7 Tag 
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Verfügu ng. Dies ist Abb. 1. Zeitpunkt der Blütenentfaltung bei Dauer- 
zweifellos eine Folge  belichtung. [~ = Versuchsbeginn. (0e. campylocalyz.) 
des plotzlichen Standort- Zeichen @ panne ne St sh à a anderen Abb, 
wechsels bei Versuchs- 

beginn. Jüngere Knospen sind gegenüber plötzlichen Veränderungen der 
Umweltsbedingungen äußerst empfindlich, sie stellen dann ihre weitere 
Entwicklung ein und fallen ab. Vom 17. Tage bis zum Versuchsende waren 
wieder einige blühreife Knospen vorhanden, die offenbar erst nach Beginn 
des Experiments, also im Dauerlicht, angelegt worden waren. Bis auf 
2 Ausnahmen waren sie nicht in der Lage, sich normal zu entfalten. Sie 
blieben entweder völlig geschlossen oder erreichten nur das erste Stadium 
der Entfaltung. Von den beiden Ausnahmeblüten war die eine am 18. Tag 
um 17 Uhr, die andere am 20. Tag um 11 Uhr voll geöffnet. Die Öffnungs- 
zeiten dieser Blüten zeigten somit keine Beziehungen zum ursprünglichen 
Licht-Dunkel(d. h. Tag-Nacht)rhythmus im Freiland. 

Am 18. Tage wurden 2 Versuchspflanzen von den übrigen getrennt 
und einem 12stiindigen Licht-Dunkelrhythmus ausgesetzt, der ungefahr 
dem natiirlichen Tag-Nachtwechsel entsprechen sollte. Noch am 20. Tage 
waren keine der aufbliihbereiten Knospen in der Lage, sich normal zu 
entfalten. Aber einen Tag später konnten sich einige voll öffnen. Ihre 
Aufblühzeiten lagen in den frühen Abendstunden (s. Abb. 2), womit die 
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Abhängigkeit von den gebotenen Licht-Dunkelverhältnissen bekundet 
wurde. Damit war ferner erwiesen, daB die beobachtete Hemmung der 
Blütenentfaltung auch auf die Dauerbelichtung und nicht nur auf die 
ungünstigen Bedingungen im Versuchsraum zurückzuführen ist. 

Auch mit Oe. Berteriana sind Dauerbelichtungsversuche durchgeführt 
worden, wenngleich sie wegen der grundsätzlichen Ubereinstimmung nicht 























28-19.Tag keine blihreifen Amospen vorhanden 
blihreife Knospen wieder vorhanden, 
20.Tag sie öffnen’ sich jedoch nicht |.” 
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Abb. 2. Zeitpunkt der Blütenentfaltung bei einem 

12stündigen Licht-Dunkelrhythmus im Anschluß an eine 

Dauerbelichtung. (Oe. campylocalyx). —— Belichtungs- 
zeit, ---- Verdunkelungszeit 
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Abb. 3. Zeitpunkt der Bliitenentfaltung bei Dauer- 
belichtung. = Versuchsbeginn. (Oc. Berteriana) 
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Abb. 4. Zeitpunkt der Blütenentfaltung bei Dauerbelich- 
tung. Versuchspflanzen bereits ab Rosettenstadium im 
Dauerlicht. (Oe. Berteriana) 


solange ausgedehnt wur- 
den. Es zeigte sich auch 
hier die Beibehaltung 
des abendlichen Entfal- 
tungsrhythmus bis zum 
6. Versuchstag (s. Abb.3). 
Danach standen keine 
aufbliihbereiten Knos- 
pen zur Verfügung. 

In einem anderen 
Versuch wurden 3 Ber- 
teriana-Pflanzen bereits 
im Rosettenstadium ins 
Dauerlicht gebracht. 
Wohl als Folge der 
wenig günstigen Bedin- 
gungenim Versuchsraum 
wurden nicht allzu viele 
Knospen angelegt. So- 
weit sie sich überhaupt 
öffneten (etwa zu 50%), 
zeigten sie hinsichtlich 
ihrer Entfaltungszeiten 
keinerlei Beziehungen 
zum natürlichen Licht- 


Dunkelrhythmus, dem die Pflanzen bis zum Rosettenstadium, also 
bis vor der Anlage der Blütenknospen ausgesetzt waren (s. Abb. 4). 

Die Ergebnisse der Versuche mit Dauerbelichtung kann man folgen- 
dermaßen zusammenfassen: Der abendliche Entfaltungsrhythmus wird 
auch bei ununterbrochener Belichtung zunächst beibehalten. Mit zu- 
nehmender Versuchsdauer nimmt aber die Zahl der Blütenknospen, 
die sich nicht über ein Anfangsstadium hinaus voll entfalten können, 
zu. Knospen, die erst im Dauerlicht angelegt wurden, sind größtenteils 
ebenfalls nicht in der Lage, sich normal zu öffnen. Kommt es aber doch 
zur vollen Blütenentfaltung, dann sind die Aufblühzeiten wahllos über 
den ganzen Tag verteilt, sie stehen also in keinem Zusammenhang mit 
dem vor Versuchsbeginn gebotenen Licht-Dunkelrhythmus. 
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Vergleichen wir diese Ergebnisse mit dem Resultat des Dauer- 
verdunkelungsversuchs von SiagMonp (1931), so zeigt sich, daß eine 
Dauerbelichtung für die Blütenôffnung viel weniger schädlich ist als 
eine andauernde Dunkelheit. Denn nach einer bereits 24stündigen Ver- 
dunkelung waren die meisten Blütenknospen nicht imstande, sich voll 


zu entfalten. 


1 7ag 
Versuche mit 2 
einem 12stündigen Licht- 
Dunkelrhythmus 3 7a 
In dieser Versuchs-  #/% 
reihe wurden den Pflan- 57a 


zen abwechselnd 12 Std 
Licht und 12 Std Dun- 
kelheit geboten. Die 
Gruppe A der Versuchs- 
pflanzen erhielt von 
6—18 Uhr Licht, wäh- 
rend sie von 18—6 Uhr 
verdunkelt wurde. Diese 
Versuchsanordnung 
sollte ungefähr den nor- 
malen Außenbedingun- 
gen entsprechen, aller- 
dings war z. Z. des Ex- 
periments die Dunkel- 
periode im Freiland 
kürzer. Die andere 


6.7ag 
7. Tag 
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Abb. 5. Zeitpunkt der Blütenentfaltung bei einem 12stün- 
digen Licht-Dunkelrhythmus. Gruppe A (Oe. Berteriana) 
—— Belichtungszeit, ---- Verdunkelungszeit 
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Gruppe (B) von Pflan- & NES | 


zen wurde während der 0 6 12 18 24h 
natürlichen Nachtstun- Abb. 6. Zeitpunkt der Blütenentfaltung bei einem 12stün- 

at digen Licht-Dunkelrhythmus. Gruppe B (Oe. Berteriana). 
den, also von 18—6 Uhr 


— Belichtungszeit, ---- Verdunkelungszeit 

belichtet und dafiir am 
Tage von 6—18 Uhr verdunkelt. Mit Hilfe dieser inversen Licht-Dunkel- 
periodik sollte gepriift werden, ob man die Pflanzen veranlassen kann, 
tagsüber zu blühen. Im Falle eines Erfolges wäre damit bewiesen, daß der 
Aufblührhythmus in erster Linie vom Licht-Dunkelrhythmus abhängt. 

Die Ergebnisse der Versuche waren eindeutig. Die Pflanzen der 
Gruppe A blühten regelmäßig, entsprechend des ihnen gebotenen natür- 
lichen Licht-Dunkelwechsels in den frühen Abendstunden auf, sie ver- 
hielten sich also wie Freilandpflanzen (s. Abb. 5). Bei den Pflanzen der 
Gruppe B, die einem inversen Licht-Dunkelrhythmus ausgesetzt waren, 
begann die Anthese bereits am 3. Versuchstag in den Morgenstunden 
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(s. Abb. 6). Man kann also bei Oenothera, genau wie bei Cereus grandi- 
florus, durch Verdunkelung am Tage und Belichtung in der Nacht ein 
Blühen am Tage erreichen. Damit ist aber erwiesen, daB für die zeit- 
liche Festlegung der Bliitenentfaltung der Licht-Dunkelrhythmus der 
entscheidende Faktor ist. 


Versuche mit ungleich langen Licht-Dunkelrhythmen 

Nach den Ergebnissen der Versuche mit einem 12stiindigen Licht- 
Dunkelrhythmus beginnt der Entfaltungsvorgang der Bliitenknospen 
etwa 12 Std nach dem letzten Wechsel Dunkel— Hell, bzw. 24 Std nach 
dem letzten Ubergang 
Tag Hell— Dunkel. Die Re- 
sultate SiGmMonDs (1931) 
sprechen dafür, daB für 
die Determination der 
——— - - Aufblühzeit vor allem 
. ii 2 j EL der Wechsel Dunkel— 
Hell verantwortlich ist. 

Verdunkelte er die Blü- 


0 6 12 77 2" tenknospen 24 Std vor 


Abb. 7. Zeitpunkt der Bliitenentfaltung bei einem Rhyth- . der Anthese. also 
mus 18 Std Licht — 6 Std Dunkelheit. Gruppe A (Oe. Ber- Beginn à « 
teriana). —— Belichtungszeit, ---- Verdunkelungszeit zu einem Zeitpunkt des 


natürlichen Übergangs 

Hell— Dunkel, so wurde die Entfaltung der Knospen gehemmt. Diese 
Hemmung war zweifellos die Folge des Fehlens des letzten Über- 
gangs Dunkel Hell, denn der letzte Wechsel Hell— Dunkel war den 
Bliitenknospen ja geboten worden. Auch ScHMUCKER (1928) stellte 
bei seinen Experimenten an Cereus grandiflorus fest, daB die Entfaltung 
der Blüten etwa 12 Std nach dem letzten Dunkel + Lichtwechsel beginnt. 
Es bleibt aber die Frage offen, ob grundsätzlich die Übergänge 
Dunkel— Licht den Zeitpunkt der Anthese bestimmen oder ob auch 
die Dauer der dazwischenliegenden Licht- und Dunkelperioden einen 
Einfluß hat. Siemonp (1931) brachte Blütenknospen 5 Std vor dem 
zu erwartenden Einsetzen der Blütenöffnung in Dunkelheit. Den 
Blütenknospen war somit der letzte Dunkel—Lichtwechsel geboten 
worden, aber die Dauer der folgenden Lichtperiode wurde stark ver- 
kürzt. Diese Verkürzung konnte aber weder die normale Blütenent- 
faltung hemmen noch ihren Zeitpunkt irgendwie verschieben. Für die 
Beantwortung der obigen Frage reicht dieser einmalige Versuch aber 
nicht aus. Denn schon bei den Dauerlichtversuchen konnte gezeigt 
werden, wie lange ein einmal induzierter Rhythmus nachwirken kann. 
Ausgehend vom normalen 12stündigen Licht-Dunkelrhythmus (6 bis 

18 Uhr Licht, 18—6 Uhr Dunkelheit) verlängerten wir bei einer Gruppe 
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(A) von Versuchspflanzen die Belichtungszeit. Die Pflanzen erhielten 
von 0—18 Uhr Licht und nur von 18—24 Uhr Dunkelheit. Bei einer 


- anderen Gruppe (B) wurde die Lichtperiode verkiirzt, sie wurde von 


12—18 Uhr belichtet und von 18—12 Uhr verdunkelt. Durch Ver- 
längerung der Belichtungszeit von 12 auf 18 Std wurde die Aufblüh- 
zeit um einige Stunden vorverlegt (s. Abb. 7). Die Pflanzen der Gruppe A 
entfalteten ihre Bliiten etwa zwischen 13 und 19 Uhr. Beziehen wir 
aber die Aufblühzeit auf den Moment des Übergangs Dunkel > Hell 
(24 Uhr), so ergibt sich eine gewisse Verzögerung der Blütenentfaltung 
im Vergleich zum 12stiindigen Licht-Dunkelrhythmus. Bei letzteren 
beginnt die Anthese nach 

etwa 12 Std nach dem 7 
letzten Dunkel>Licht- 278 
wechsel, hier beginnt 3.709 








sie durchschnittlich nach £ 
15 Std. Bei einer Ver- x 
kürzung der Belichtungs- “ 


zeit von 12 auf 6 Std € 
wurde der Zeitpunkt 7 Tag 


der Blütenentfaltung ge- 0 6 2 18 24h 

enüber dem Rhvthmus Abb. 8. Zeitpunkt der Blütenentfaltung bei einem Rhyth- 
8 4 y mus 6 Std Licht — 18 Std Dunkelheit. Gruppe B (Oe. Ber- 
12 Std Licht — 12 Std teriana). —— Belichtungszeit, ---- Verdunkelungszeit 


Dunkelheit verzögert. 

Die Entfaltung der Knospen erfolgte ab 19 Uhr und zog sich bis gegen 
24 Uhr hin (s. Abb. 8). Bezieht man die Aufblühzeit wieder auf den 
Moment des Überganges Dunkel—Hell (12 Uhr), so beobachtet man 
eine Beschleunigung der Blütenöffnung, denn die Anthese beginnt 
bereits 7 Std nach dem letzten Wechsel Dunkel—Licht. 

Auf Grund der vorliegenden Ergebnisse ist man wohl berechtigt 
festzustellen, daß der Zeitpunkt der Blütenentfaltung vor allem von 
der Länge der gebotenen Licht-Dunkelperioden abhängig ist und weniger 
vom Moment des Überganges Dunkel—>Licht. Eine Verkürzung der 
Dunkelzeit zugunsten der Lichtzeit bewirkt eine auffallende tageszeit- 
liche Vorverlegung der Entfaltung, während sich die Verlängerung der 
Dunkelperiode mit einer Verzögerung bemerkbar macht. 


Versuche mit einem 6- bzw. 24stündigen Lieht-Dunkelrhythmus 

Bei allen bisher geschilderten Experimenten mit verschiedenen Licht- 
Dunkelrhythmen ergab die Summe der nacheinander gebotenen Licht- 
und Dunkelzeiten immer 24 Std (Belichtungsstunden + Verdunkelungs- 
stunden — 24 Std). Wir hielten uns also immer im Rahmen einer Tages- 
rhythmik. So konnten wir je nach Darbietung der Licht- und Dunkel- 
perioden den Zeitpunkt der Blütenentfaltung verschieben, aber es blieb 


Planta, Bd. 53 14 
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dabei immer bei einem einmaligen Aufblühen innerhalb eines Tages. 
Das Ziel nachfolgender Untersuchungen bestand nun darin, festzu- 
stellen, ob durch Darbietung eines 6stiindigen Licht-Dunkelcyclus die 
Pflanzen zu einem 2maligen Aufbliihen pro Tag gezwungen werden 
kônnen oder anders ausgedriickt, ob den Pflanzen bei einem 6stiindigen 
Rhythmus 2 fest umrissene Aufbliihtermine innerhalb 24 Std zur Ver- 
fügung stehen. Analog 
dazu sollte geprüft wer- . 
den, ob bei einem 24stiin- 
digen Licht-Dunkeley- 
clus den Versuchspflan- 
zen innerhalb 48 Std nur 
1 Aufblühtermin zur 
Verfügung steht. 
Diejenigen Pflanzen, 
0 5 D # 24h die einer 6stündigen 
Periodizität ausgesetzt 
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Abb. 9. Zeitpunkt der Blütenentfaltung bei einem 6stün- 


digen Licht-Dunkelrhythmus. Gruppe A (Oe. Berteriana). werden sollten, wurden 
—— Belichtungszeit, ---- Verdunkelungszeit 


in 2 Gruppen eingeteilt. 
Die Gruppe A erhielt von 
0—6 Uhr Dunkelheit, 
von 6—12 Uhr Licht, 


1.70g 
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3.7aq von 12—18 Uhr Dunkel- 
4 heit und von 18—24 Uhr 
schließlich wieder Licht. 


5.Tag 
6. 
7. 


Die Gruppe B erhielt 
dagegen von 0—6 Uhr 
Licht, von 6—12 Uhr 


0 6 2 6 2" Dunkelheit, von 12 bis 


Abb. 10. Zeitpunkt der Blütenentfaltung bei einem 6stiin- 18 r Licht und von 
digen Licht-Dunkelrhythmus. Gruppe B (Oe. Berteriana). Uh = D 
—— Belichtungszeit, ---- Verdunkelungszeit 18—24 Uhr Dunkelheit. 


Die Ergebnisse beider 
Versuchsgruppen unterscheiden sich jedoch nicht voneinander (s. Abb. 9 
und 10). In keinem Fall konnten innerhalb eines Tages 2 deutlich 
umrissene Aufblühtermine induziert werden. Andererseits blieb die 
6stündige Periodizität nicht ohne Wirkung. Die Entfaltung der 
Blüten geschah nicht mehr einheitlich zu einer relativ konstanten 
Tageszeit, sondern sie vollzog sich nach und nach innerhalb vieler 
Stunden, und zwar vom frühen Nachmittag an bis Mitternacht. Die 
für die Anthese zur Verfügung stehende Zeitspanne hat sich also außer- 
ordentlich erweitert. Auch die Pflanzen, die einem 24stündigen Licht- 
Dunkelcyclus ausgesetzt waren, sind bei Versuchsbeginn in 2 Gruppen 
eingeteilt worden. Die Gruppe A erhielt ab 18 Uhr des 1. Tages 24 Std 
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Licht und danach 24 Std Dunkelheit usw., während den Pflanzen der 
Gruppe B ein hierzu alternierender Rhythmus geboten wurde. Die 
Ergebnisse beider Versuchsgruppen unterscheiden sich auch hier nicht 
voneinander (s. Abb. 11 und 12). In den ersten Tagen wurde die ge- 
wohnte abendliche Entfaltung zunächst beibehalten. Spâter dehnte 
sich aber die Aufblühzeit von abends bis in die Morgenstunden des 
nächsten Tages aus, so 
daß wir wieder eine auf- 
fallende Verlängerung 
des für die Anthese 
zur Verfügung stehenden 
Zeitabschnittes feststel- 
len können. Bei einem 
6stündigen Wechsel wird 
die Zeitspanne, in der 


die Blütenöffnung statt- 78 

. Abb. 11. Zeitpunkt der Blütenentfaltung bei einem 
findet, vor allem von ,tundigenLicht-Dunkeirhythmus. ?= Versuchsbeginn. 
abends bis gegen Mittag Gruppe A (Oc. Berteriana). —— Belichtungszeit, 


desselben Tages erwei- ln a 
tert, bei einem 24stiin- 
digen Wechsel dagegen 
vom Abend bis in die 
Morgenstunden des dar- 
auffolgenden Tages ver- 
längert. Wir kônnen also 
sowohl mit einem 6stiin- 
digen als auch mit einem 
24stündigen Licht-Dun- 
kelwechsel den Aufblüh- a». 12. Zeitpunkt der Blütenentfaltung bei einem 
rhythmus von Oe. Ber- 24stündigen Licht-Dunkelrhythmus. [”= Versuchsbeginn. 


# Gruppe B (Oe. Berteriana). —— Belichtungszeit, 
teriana und Oe. campy- ---- Verdunkelungszeit 


localyx weitgehend vari- 

ieren, es bleibt aber in jedem Fall bei einer täglichen Blütenôffnung. 
Es war nicht môglich, die Pflanzen zu einer Blütenentfaltung alle 12 
bzw. alle 48 Std zu veranlassen. 
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Versuche mit unterschiedlicher Belichtung 
von Teilen ein und derselben Pflanze 
Im weiteren Verlauf der Untersuchungen sollte festgestellt werden, 
ob allein die Licht-Dunkelrhythmen, die den Bliitenknospen geboten 
werden, die Aufbliihrhythmik bestimmen oder ob auch die Belichtung 
der übrigen Pflanzenteile (vor allem der Blatter) bei der zeitlichen Fest- 
legung der Anthese einen wesentlichen Einfluß hat. Im Falle der 
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letzteren Môglichkeit waren eigenartige Verhältnisse hinsichtlich der 
Entfaltungsperiodik zu erwarten, wenn verschiedene Abschnitte einer 
Pflanze unterschiedlich belichtet wiirden. 

Bei diesen Experimenten wurde immer mit einem 12stiindigen 
Licht-Dunkelwechsel gearbeitet. Bei dem zunächst zu schildernden 
Versuch wurde jeweils nur die Hälfte aller Triebe belichtet, während 
zur gleichen Zeit die andere Hälfte verdunkelt war. Dem einen Teil 
der Pflanze wurde von 6—18 Uhr Licht und von 18—6 Uhr Dunkelheit 
geboten, was ungefähr einer normalen Tag-Nachtperiodizität entspre- 
chen sollte. Der andere Teil der gleichen Pflanze erhielt einen inversen 





[7 6 12 18 
Abb. 13. Zeitpunkt der Blütenentfaltung bei einem 12stiindigen Licht-Dunkelrhythmus. 
Gruppe A (Oe. Berteriana). Erklärung der Zeichen: @, O, x siehe Text. 
—— Belichtungszeit, ---- Verdunkelungszeit 


Licht-Dunkelrhythmus. Da die Rosettenblätter der Versuchspflanzen 
schlecht verdunkelt werden konnten, sind sie entfernt worden. Aus 
den Angaben in Abb. 13 und 14 (Zeichen e) geht hervor, daß die Ent- 
faltung der Blütenknospen derjenigen Triebe, die einem normalen Licht- 
Dunkelcyclus ausgesetzt wurden (Gruppe A), wie üblich in den frühen 
Abendstunden erfolgte (s. Abb. 13). Die Blütenknospen, die dem umge- 
kehrten Belichtungsrhythmus ausgesetzt waren (Gruppe B), entfalteten 
sich dagegen in den frühen Morgenstunden (s. Abb. 14). Die zu unter- 
schiedlichen Zeiten belichteten bzw. verdunkelten Triebe ein und der- 
selben Pflanze verhielten sich also hinsichtlich der Blütenentfaltung 
völlig unabhängig voneinander. 

In einem weiteren Experiment ist die vorige Versuchsanordnung 
nur geringfügig verändert worden. Es wurden hier diejenigen Triebe 
entblättert, die einen inversen Licht-Dunkelwechsel (6—18 Uhr Dunkel- 
heit, 18—6 Uhr Licht) erhielten. Wenn nämlich die Blätter bei der 
Suszeption der Belichtungsperiodizität eine Rolle spielten, so könnte 
mit Hilfe der Entblätterung erreicht werden, daß diese Triebe in bezug 
auf den Entfaltungszeitpunkt trotz der andersartigen Licht-Dunkel- 
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thythmik von den beblätterten Trieben abhängig werden, und zwar in 
dem Sinn, daß die Blütenknospen der entblätterten Triebe auch nach 
Darbietung der inversen 12stiindigen Licht-Dunkelperiodizität die 
abendliche Entfaltung beibehalten und sich nicht auf Offnung in den 
friihen Morgenstunden umstellen lassen. Wie aber aus den Abb. 13 und 
14 (Zeichen ©) hervorgeht, unterscheidet sich das Ergebnis nicht von 
dem des vorhergehenden Versuchs. Die normal belichteten Triebe 
(Gruppe A) ôffneten ihre Blütenknospen gegen Abend (s. Abb. 13), die 
invers belichteten (Gruppe B) jedoch am Morgen (s. Abb. 14). Die unter- 


. 
. 
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Abb. 14. Zeitpunkt der Blütenentfaltung bei einem 12stündigen Licht-Dunkelrhythmus, 
Gruppe B (Oe. Berteriana). Erklärung der Zeichen: @, ©, x siehe Text. 
—— Belichtungszeit, ---- Verdunkelungszeit 


schiedlich belichteten Triebe einer Pflanze blieben auch hier in bezug 
auf den Zeitpunkt der Anthese völlig unabhängig voneinander. 
Schließlich wurden in einem weiteren Versuch die Pflanzen einem 
normalen 12stiindigen Licht-Dunkelrhythmus ausgesetzt (6—18 Uhr 
Licht, 18—6 Uhr Dunkelheit) und nur jeweils der kurze oberste Ab- 
schnitt eines einzigen Triebes (meist der Haupttrieb) mit den heran- 
wachsenden, noch nicht geöffneten Knospen wurde invers belichtet 
bzw. verdunkelt (6—18 Uhr Dunkelheit, 18—6 Uhr Licht). Diese so 


. behandelten Blütenknospen (Gruppe B) öffneten sich wieder in den 


Morgenstunden (s. Abb. 13, Zeichen x), während die Entfaltung aller 
anderen Knospen (Gruppe A) natürlich in den frühen Abendstunden 
erfolgte (s. Abb. 14, Zeichen x). 

Auf Grund der vorliegenden Resultate kann man feststellen, daß 
sich die Blütenknospen gemäß des allein ihnen gebotenen Licht-Dunkel- 
Rhythmus entfalten. Es spielt dabei keine Rolle, ob die übrigen 
Pflanzenteile denselben Belichtungsverhältnissen ausgesetzt waren oder 
nicht. Andersartige Licht-Dunkelrhythmen, die der übrigen Pflanze 
geboten werden, bleiben ohne Einfluß. 
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Zusammenfassung 

An Oe. Berteriana und Oe. campylocalyx wurden Untersuchungen mit 
dem Ziele durchgeführt, die Ursachen der rhythmischen abendlichen 
Blütenentfaltung aufzuklären. Dabei zeigte sich als wichtigstes Ergeb- 
nis, daB der Zeitpunkt der Anthese von den Licht-Dunkelperioden ab- 
hangig ist, denen die Bliitenknospen wahrend ihrer Entwicklung aus- 
gesetzt sind. Im einzelnen konnten folgende Ergebnisse ermittelt 
werden : 

1. Blühreife Pflanzen, denen statt eines natürlichen Tag-Nacht- 
wechsels plôtzlich Dauerlicht geboten wurde, behielten ihren gewohnten 
abendlichen Entfaltungsrhythmus zunächst bei. 

Die Öffnung derjenigen Knospen, die unter den Verhältnissen an- 
dauernder Belichtung angelegt wurden, war vielfach gehemmt. Kam 
es aber zur normalen Entfaltung, dann standen die Aufblühzeiten in 
keinem Zusammenhang mehr mit dem vor Versuchsbeginn herrschenden 
Licht-Dunkelrhythmus, sie waren wahllos über den ganzen Tag verteilt. 


2. Wurden den Pflanzen abwechselnd 12 Std Licht und 12 Std 
Dunkelheit geboten, so erfolgte die Anthese etwa 12 Std nach dem 
letzten Übergang Dunkel—Licht. Die natürlichen Verhältnisse sollten 
durch Belichtung von 6—18 Uhr und Verdunkelung von 18—6 Uhr 
ungefähr rekonstruiert werden. In diesem Fall fand auch die Blüten- 
entfaltung entsprechend den Freilandbedingungen in den frühen Abend- 
stunden statt. Bei einer inversen Licht-Dunkelperiodik (6—18 Uhr 
Dunkelheit, 18—6 Uhr Licht) erfolgte die Knospenöffnung dagegen in 
den frühen Morgenstunden. 

Der Zeitpunkt der Blütenentfaltung wird aber weniger vom Moment 
des Uberganges Dunkel—Licht bestimmt, sondern vor allem durch die 
jeweilige Länge der nacheinander gebotenen Licht- und Dunkelperioden. 
Verlängert man die tägliche Belichtungszeit von 12 auf 18 Std, so wird 
die Aufblühzeit um einige Stunden vorverlegt, verkürzt man die Be- 
lichtungszeit von 12 auf 6 Std, so beginnt die Anthese später. 

3. Es war nicht möglich, durch Darbietung eines 6stündigen Licht- 
Dunkelwechsels die Versuchspflanzen zu einem 2maligen Aufblühen 
innerhalb eines Tages zu veranlassen. Ebensowenig konnten die Pflan- 
zen durch einen 24stündigen Licht-Dunkelwechsel auf einen 48stündigen 
Entfaltungsrhythmus umgestimmt werden. Die Blütenöffnung geschah 
in beiden Fällen nach wie vor alle 24 Std. Allerdings wurde der für 
die Anthese zur Verfügung stehende Zeitabschnitt beträchtlich aus- 
gedehnt, und zwar bei einem 6stündigen Rhythmus von abends (normal) 
bis gegen Mittag desselben Tages, bei einem Licht-Dunkelwechsel alle 
24 Std dagegen vom Abend (normal) bis in die Morgenstunden des 
darauffolgenden Tages. 
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4. Entscheidend fiir die Bestimmung des Zeitpunktes der Anthese 
ist der Licht-Dunkelrhythmus, der auf die Bliitenknospen wahrend 
ihrer Entwicklung einwirkt. Es ist dabei völlig belanglos, ob die übrigen 
Pflanzenteile denselben oder anderen Lichtverhältnissen ausgesetzt sind. 
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ÜBER DEN EINFLUSS DES HETEROAUXINS 
AUF DIE KATIONENZUSAMMENSETZUNG DER BLATTASCHE 
DER TOMATE* 


Von 
Hans RoBERT BoDE 
(Eingegangen am 2. Februar 1959) 


Die Regentraufe der Schwarznuß (Juglans nigra) enthält Stoffe, die 
an den Blättern von Tomatenpflanzen Epinastie auslösen (BoDE 1958). 
Bei der Untersuchung dieser Stoffe wurde als Vergleichstest die gleiche 
durch Heteroauxin an den Pflanzen hervorgerufene Erscheinung heran- 
gezogen. Hierbei konnten unter der Einwirkung einer als Staubnebel 
über die Blattflächen der Tomatenpflanze zugetührten IES-Lösung be- 
merkenswerte Veränderungen im Konzentrationsverhältnis der Kationen 
(Kalium :Caleium) an den Blättern beobachtet werden. 

Der jeweilige Entwicklungszustand eines Blattes drückt sich in der 
Relation K:Ca seiner Aschensubstanzen aus. Die Aschenanalyse der 
Blätter junger, im Topf gezogener Tomatenpflanzen ergibt in den ver- 
schiedensten Altersstufen für die Anteile der einzelnen Kationen an der 
Zusammensetzung der Asche folgendes Bild der Verteilung: Der Kalium- 
gehalt ist im ältesten (also 1.) Folgeblatt am geringsten und steigt bis zu 
den noch in der Streckung begriffenen Spitzenblättern (5. und 6. Folge- 
blatt) an. Umgekehrt weist der Calciumanteil im basalen ältesten Folge- 
blatt den höchsten Wert auf, um nach der Sproßspitze hin zu fallen. Das 
in der Tabelle 1 angeführte Zahlenbeispiel! veranschaulicht die seit 
langem bekannte Tatsache, daß der Kaliumgehalt eines Blattes im Ver- 
hältnis zu dem des Calciums mit dem Alter beträchtlich abnimmt. Vom 
Kalium wissen wir, daß es aus den älteren Blättern in die wachsenden 
Teile der Pflanze bei Bedarf auszuwandern vermag, während für das 
Calcium eine Auswanderung aus dem Blatt unter normalen Bedingungen 
nur in einigen Fällen und dann nur in beschränktem Ausmaß nachge- 
wiesen werden konnte. [Literatur bei Fischer 1950, 1958; LauscH 1958: 


* Mit Unterstützung der Deutschen Forschungsgemeinschaft. 

1Die Bestimmung der Kationen wurde mit dem Zeissschen Flammenphoto- 
meter von Frl. Dr. E. LEIDENFROST vom Institut für Bodenkunde und Pflanzen- 
ernährung der Geisenheimer Anstalt durchgeführt, wofür ich ihr meinen herzlichen 
Dank aussprechen möchte. 
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Tabelle 1 


Von 20 Tomatenpflanzen, gesät am 3.3.58 und am 28. 3. 58 pikiert, wurden 
die Blätter nach Altersstufen getrennt am 25. 4. 58 geerntet. Sorte ,,Haubners 
Vollendung“. 























Frisch- Trocken- RER 

gewicht gewicht gewicht 
1.+ 2. Folgeblatt ......... 15,620 g 1,400 g 23,6% 
3.+ 4. Folgeblatt . . . . . . . . . 49,620 g 4,490 g 17,8% 
5.+ 6. Folgeblatt . . . . . . . . . 34,150 g 4,790 g 13,1% 

In 100 mg Asche sind enthalten: 

K,0 Na,O Cao MgO 
1.+ 2. Folgeblatt ......... 12,5 3,75 | 30,0 À 5,0 

12,5 3,75 29,75 5,0 
3.+ 4. Folgeblatt . . . . . . . . . 19,5 2,5 22,5 4,25 

19,5 2,5 22,5 4,25 
5.+ 6. Folgeblatt . . . . . . . . . 24,75 \ 1,25 20,0 4,25 

250 Y 125 20,0 4,25 











vgl. hierzu die aufschlußreichen Isotopen-Autoradiogramme mit Ca,, 
(Tuckey 1958).] — Polar entgegengesetzt gerichtete Propfstellen mit- 
einander verbundener Seitenzweige von Tomaten werden von Ca,, im 
Gegensatz zu P,, nicht durchwandert (bei Bohnen: BipuLrH u. Mitarb. 
1958). — Sobald sich ein Kalimangel in der Topferde einzustellen be- 
ginnt, sinkt durch eine vermehrte Abwanderung in die wachsenden Teile 
der Kalianteil der Asche der ältesten Blätter. Wegen dieser starken Ab- 
hängigkeit des Aschenbildes vom Entwicklungsstadium lassen sich bei 
verschiedenen Versuchspflanzen nur Blätter gleichen Alters miteinander 
vergleichen. 

Ähnlich wie der K-Anteil nimmt mit dem Altern der Blätter auch ihr 
Wuchsstoffgehalt ab. Das in der Entfaltung begriffene Blatt verfügt über 
einen hohen, das alternde nur noch über einen geringfügigen Wuchsstoff- 
gehalt (Literatur bei Söpıns 1952, S. 30). Nun haben uns zahlreiche 
Untersuchungen damit bekannt gemacht, daß bestimmte IES-Konzen- 
trationen die Wasserpermeabilität im Gewebe verschiedener Pflanzen er- 
heblich zu erhöhen vermögen (BRAUNER u. HASMAN 1949, 1952; v. GUT- 
TENBERG 1951, 1952; van OvERBECK 1944; Pont 1948, 1953 u. a. m.). 
Dieser Vorgang läßt sich auch an jungen Tomatenpflanzen nach einer 
Besprühung mit IES-Lösung (10°, 10-6) an der Veränderung des Ver- 
hältnisses vom Frisch- zum Trockengewicht unschwer ablesen (Tabelle 2). 
Die Prozentzahlen der IES-Pflanzen beziehen sich auf die Kontroll- 
pflanzen =100. Hierbei ist besonders auffallend, daß die untersten, also 
die ältesten Folgeblätter mit der stärksten Frischgewichtszunahme gegen- 
über den unbehandelten Kontrollen auf die IES-Besprühung reagieren. 
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Tabelle 2. Tomatenversuch Nr. 1361 
30 gleich groBe Tomatenpflanzen, gesät am 10. 6. 58, Versuch im Gewächshaus 
am 15. 7. 58 angesetzt, Sorte ,,Haubners Vollendung‘. Am 21. und 23. 7. erhielten 
15 Pflanzen als Kontrolle eine Besprühung mit aqua bidest., 15 Versuchspflanzen 
eine Besprühung der oberirdischen Pflanzenteile mit einer IES-Lösung 1 mg/Liter. 
Am 27. 7. 58 je 10 Pflanzen geerntet. IES-Pflanzen zeigen Epinastie der Blätter. 




















1. + 2. Blatt 3. + 4. Blatt 5. +6. Blatt Spitze 
Kontrollpflanzen 
Frischgewicht . . . 13,710 g 44,420 g 28,060 g 4,420 g 
Trockengewicht . . 1,060 g 3,650 g 2,550 g 0,550 g 
Trockengewicht 
in Prozent des 
Frischgewichtes . 2,7 8,2 9,1 12,4 
Asche von 2g 
Trockensubstanz . 488 mg 403 mg 311 mg — 
24,4% 20,2% 15,6% — 
IES-Pflanzen 
Frischgewicht . . . 16,200 g 50,840 g 28,880 g 5,050 g 
bezogen auf Kon- 
trolle — 100 . . . 118,2% 114,4% 102,9% 114,2% 
Trockengewicht . . 1,120 g 3,690 g 2,430 g 0,530 g 
bezogen auf Kon- 
trolle — 100 . . . 105,7 % 101,1% 95,3% 96,4% 
Trockengewicht in 
Prozent des Frisch- 
gewichtes . . . . 6,9 7,3 8,4 10,5 
Asche von 2 g 
Trockensubstanz . 532 mg 436 mg 330 mg — 
26,6% 21,8% 16,5% — 


1 Drei weitere Versuchsserien zeigen denselben Effekt. 


Dieser starken Frischgewichtszunahme der IES-besprühten Pflanzen 
steht eine nur geringfügige Zunahme ihres Trockengewichtes gegenüber. 
Ein Vergleich der Blattflächen weist für die ältesten Blätter eine wesent- 
liche Zunahme gegenüber den Kontrollen (+30%) auf. Andererseits 
wirkt die IES-Besprühung sich in einer Hemmung der Flächenentwick- 


Tabelle 3. Blattflächen in cm? (je 3 Pflanzen) 





Kontrolle IES-Pflanzen 





84,5 cm? (130%) 
247,9 cm? (102%) 
250,9 cm? (89%) 


1./2. Folgeblatt . 
3./4. Folgeblatt . 
5./6. Folgeblatt . 


65,0 cm? (100%) 
242,1 cm? (100%) 
280,8 cm? (100%) 








lung der jüngsten Spitzenblätter aus (vgl. Tabelle 3). Die Zuführung von 
IES über die Blattoberfläche (auf 100 cm? entfallen bei der Besprühung 
etwa 1y IES) wirkt sich insbesondere an den Altersstufen am nach- 
haltigsten aus, bei denen ursprünglich der geringste Wuchsstoffgehalt 
im Blatt anzunehmen ist. 
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Eine Untersuchung der Aschenzusammensetzung der Pflanzen des in 
Tabelle 2 angeführten Versuches ergab folgende interessante Feststellung 
(vgl. Tabelle 4): Entsprechend dem äußerlich sichtbaren Erfolg der IES- 
Besprühung an den ältesten Folgeblättern finden wir in den mit Hetero- 
auxin behandelten Versuchspflanzen eine beachtliche Verschiebung der 
K:Ca-Relation nach der Kaliseite hin. 

Eine Analyse von jeweils 100 mg Blattasche läßt bei einer anteil- 
mäßigen Veränderung des Kaliums eine entsprechende anderer Ionen 
(z. B. Caleium) erkennen. 

Gleichzeitig beobachten wir an Orten mit hohem K-Gehalt eine 
relative Abnahme des Kalianteils an der Blattasche (3./4. Folgeblatt, 
































Tabelle 4 
In 100 mg Asche waren enthalten Gesamtasche im Blatt 
K;:0 | Na,0 | CaO MgO mg K,0 CaO 

Kontrollpflanzen 

1./2. Folgeblatt | 14,75 | 4,5 | 28,35 | 5,0 237,4 35,0 67,3 

3./4. Folgeblatt | 29,8 3,8 | 25,0 4,9 737,3 220,0 184,3 

5./6. Folgeblatt 36,1 2,6 16,2 4,5 397,8 143,7 64,4 
IES-Pflanzen ! 

1./2. Folgeblatt | 20,2 4,2 |25,5 5,8 | 300,9+ 63,5 | 61,0+26 | 76,7+ 8,9 

3./4. Folgeblatt | 27,5 3,3 | 24,6 5,5 | 804,4-+ 67,1 | 220,0+0 | 197,8+ 13,5 

5./6. Folgeblatt | 35,6 2,1 17,2 5,1 401,0+3 152,4+9 68,9 + 4,5 


1 Die IES-Pflanzen sind mit einer IES-Lösung 1 mg/Liter besprüht worden. 


vgl. Tabelle 4). Obgleich die Gesamtasche gegenüber den Kontrollen ge- 
stiegen ist (vermehrte Calciumaufnahme), ist die Kaliummenge die gleiche 
geblieben. In derselben Zeit haben die beiden ältesten Blätter (1./2. Folge- 
blatt) eine vermehrte Kaliumaufnahme von 26 mg gegenüber den Kon- 
trollen aufzuweisen. Es blieb in unseren Versuchen ungeklärt, ob die 
Kaliumeinwanderung durch eine vermehrte Entnahme von K aus dem 
Wurzelzustrom erfolgte oder ob auch oberirdische Sproßteile daran be- 
teiligt waren. 

Außer Frage steht hier eine Koppelung zwischen der Wuchsstoffauf- 
nahme der ältesten Folgeblätter und der an ihnen unter der Einwirkung 
der von außen aufgenommenen IES beobachteten Zunahme an K im 
Blatt. Welches Moment führt zu der Ungleichheit des Verhaltens der 
Blätter in ihren verschiedenen Altersstufen gegenüber einer Heteroauxin- 
zufuhr über die Blattoberfläche? Die Oberflächen erhielten mit dem 
Sprühnebel die gleiche Konzentration und Menge IES pro Flächenein- 
heit. Ihrer Altersstufe entsprechend treffen wir in den Geweben der 
Blätter ein reziprokes Mengenverhältnis der beiden Antagonisten Ka- 
lium — Calcium an. Gesetzt den Fall, die Wuchsstoffverteilung in 
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unseren Tomatenpflanzen entsprache dem allgemein anzutreffenden 
Schema: Reichlich aktivierter Wuchsstoff in den in der Entwicklung be- 
griffenen jüngeren Blättern und nur noch geringfügige Mengen nach Ab- 
schluß ihres Flächenwachstums, so wird dieselbe Außenkonzentration der 
IES das eine Mal auf ein Plasma mit viel aktivem Wuchsstoff, bei den 
alteren dagegen auf ein wuchsstoffarmes Plasma treffen. Es ware denk- 
bar, daB im letzteren Falle die Zufuhr von synthetischem Heteroauxin 
zu einer Ingangsetzung der Auxinaktivierung und damit des Streckungs- 
wachstums der Blatter fiihren kann. Schwer verstandlich bleibt dabei, 
daB trotz einer erheblichen Zunahme der Gesamtasche in diesen Blattern 
(3./4.) die Kalimengen gegeniiber den Kontrollen konstant bleiben, es 
sei denn, man denkt an eine Fernwirkung auf die spitzenwärts inserierten 
Blatter. Offenbaren sich hierin die verschiedenen Wanderwege des 
Kaliums und des Calciums (Phloem-Xylem)? Es hat den Anschein, als 
ob die B-Indolylessigcäure nach ihrem Eintritt in die Gewebe des alternden 
Blattes einen Acceptormechanismus für das Kalium zur Auslösung brächte. 
Wenn diese Annahme richtig ist, so stehen in den oberen Blättern der 
Tomatenpflanze viel aktiviertem Wuchsstoff und einer entsprechenden 
Menge des Acceptors ein hoher Kaligehalt gegenüber. In den unteren 
noch kaliarmen Blättern aber ist nach Aufnahme der IES von außen die 
zunächst vorhandene K-Menge der nach der Auxinaktivierung frei- 
gesetzten Acceptormenge noch nicht äquivalent. Die Richtung der Kali- 
wanderung in der Pflanze kehrt sich, wie in unserem Versuchsergebnis, 
so lange um, bis es zu einer Absättigung des Kaliumbedarfs der untersten 
Blätter gekommen ist. So erklärt sich auch die Entwicklungshemmung 
der jüngsten Blätter (5. und 6. Folgeblatt) der IES-Pflanzen gegenüber 
der Kontrolle. 

Es gibt neuere Befunde, die unsere Annahme stützen. BRUCE und 
Bonner (1957) untersuchten den Zusammenhang zwischen einer als 
Außenmedium gebotenen Caleiumlösung und ihrer Inhibitionswirkung 
auf den durch Auxin bedingten Streckungsvorgang an Segmenten der 
Haferkoleoptile. Sie kamen dabei zu folgendem Ergebnis: ‚Calcium 
inhibition is readily reversible by replacement of calcium by potassium in 
the presence of auxin, but not in the absence of auxin‘‘1. Rick und RoHr- 
BACH (1958) fanden fiir die Wirksamkeit von radioaktivem 2,4 D auf 
Kalimangelpflanzen von Tomaten bei einer vorherigen oder gleichzeitigen 
Verabfolgung von Kalium eine Beschleunigung der Einwanderung der 
radioaktiven Substanz und eine sichtbare Verstärkung ihrer schädi- 
genden Wirkung. — Ganz andere Wirkungen erzielt eine von außen her 
der Wurzeloberfläche dargebotene IES-Lösung. KöcL und MILDER 
(1956) haben an etiolierten Keimpflanzen von Avena sativa nach Zusatz 





1 Von mir ausgezeichnet. 
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von IES zur Nahrlésung eine verminderte Salzaufnahme konstatiert. 
. Die Aufnahme des Wuchsstoffs führte hierbei zu vermehrtem Dicken- 
wachstum der Wurzeln auf Kosten ihres Langenwachstums. Als Ursache 
fiir die verminderte Salzaufnahme ermittelten sie eine durch die Wuchs- 
stoffaufnahme vermehrte Calciumablagerung in den Membranen der 
Wurzeloberfläche und eine hierdurch bedingte Permeabilitätsabnahme. 
Noch unentschieden ist die Frage, ob die bei unserer Versuchsanstellung 
zutage getretene Erscheinung nur einen durch den Ernährungszustand 
der Pflanze bedingten Sonderfall darstellt, oder ob diese durch IES aus- 
lösbare Acceptorwirkung gegenüber dem Kalium generell besteht, so daß 
nur das Verhältnis zwischen Wuchsstoff und dem vorhandenen Kalium- 
spiegel im Plasma über die Wanderrichtung des Kaliums entscheidet. 


Zusammenfassung 

Die in jungen, eingetopften Tomatenpflanzen vorliegende Verteilung 
der Kationen in der Blattasche zeigt ein Maximum an Kalium in den 
jüngsten und ein Minimum in den ältesten Blättern. Für das Calcium 
liegen die Verhältnisse umgekehrt. Eine Besprühung der ganzen Pflanze 
mit einer Lösung von IES (10-5, 106) hat eine epinastische Bewegung 
der Blätter zur Folge. Hierbei haben die ältesten Folgeblätter eine Frisch- 
gewichtszunahme von 18% zu verzeichnen, der nur eine geringfügige 
Trockengewichtszunahme gegenübersteht (vermehrter Wassereinstrom). 
Nach der IES-Besprühung erfolgt bei den ältesten Blättern eine starke 
Kalizunahme, während gleichzeitig in den jüngeren Blättern eine leichte 
Abhahme des Kaliums in der Aschenzusammensetzung zu erkennen ist. 

Die dabei zu beobachtende Umkehrung der Kaliwanderung in basi- 
petaler Richtung zu den ältesten Blättern hin läßt eine von der Indolyl- 
essigsäure ausgelöste Acceptorwirkung gegenüber dem Kalium vermuten. 
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